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INTRODUCCION

Desde hace mas de 22,000 afios, los humanos plasmaron en las paredes de las cuevas la
descripcion de la biodiversidad que los rodeaba. Desde entonces la humanidad busca respuesta a
la pregunta sobre el origen de la diversidad y el entendimiento de su distribucion. En el Origen de
las Especies, Darwin (1859) documenté un mecanismo mediante mediante el cual se podia
explicar el cambio de formas menos adaptadas por otras mas adaptadas en la lucha por la
existencia, modificando la composicion de las especies: la Seleccion Natural (Wallace 1858;

Darwin, 1859).

Afios después, la sintesis moderna vino a complementar la idea original de Darwin y
Wallace sobre los mecanismos que participan en los procesos de diversificacion incorporando
otras fuerzas evolutivas como la mutacion, deriva, endogamia, recombinaciéon y migracion.
Durante millones de afios, estas fuerzas evolutivas han generado, eliminado y moldeado cada una
de las caracteristicas de los taxones existentes en las poblaciones de nuestro planeta, de forma
que las frecuencias genéticas observables hoy en dia son resultado de la accién de factores
intrinsecos y extrinsecos que actuaron en las poblaciones y en sus linajes en tiempos pasados

(Avise, 2000 ; Nybom, 2004 ; Hedrick 2005).

Meéxico es un pais megadiverso por su elevado nimero de especies, pero también por su
riqueza de endemismos, de ecosistemas y por la gran variabilidad genética mostrada en muchos
grupos taxonoémicos, resultado de la reciente y compleja historia evolutiva de nuestro territorio
(Espinosa-Organista et al., 2008). Villasefior (2016) estima el total de la flora vascular con
semillas de México en aproximadamente 23,314 especies, de las cuales se estima que el 50% es
endémica del pais (Rzedowski, 1998; Vilaseiior, 2016). El endemismo de México se manifiesta
mas conspicuamente en la flora de zonas aridas y semidridas del norte de México, donde las
plantas han sufrido una profunda evolucién, originando una flora rica, de sello propio y de formas
bioldgicas especializadas (Rzedowski, 1998). Lo anterior es de mayor relevancia al considerar
que aproximadamente el 50% de la superficie del pais se encuentra ocupada por matorrales
xerofilos y pastizales (Rzedowdki, 1998). De forma particular, el Desierto Chihuahuense
presenta 826 taxa (24.7% de la flora nacional), de los cuales el 67.8% (560) son endémicos, 165

cuasi-endéicos y 176 micro endémicos (Villareal-Quintanilla, et al., 2017).

En el Capitulo Uno de esta tesis, abordo la descripcion y definicién de las zonas aridas de



Norte América. Comenzamos por describir las causas de formacion de zonas aridas tratando de
identificar y delimitar las areas secas de Norte América, para lo cual se hace necesario reconocer
los indices de aridez; Con el objeto de identificar la temporalidad de los desiertos y zonas aridas
del mundo, se describen algunas de las principales adaptaciones a la aridez y se narran
brevemente evidencias sobre el reciente origen de los desiertos del mundo. A continuacion, y con
el objeto de delimitar los desiertos de México, se hace una breve descripcion de todas las zonas
aridas de Norte América, haciendo énfasis en la delimitacién del principal desierto Mexicano, el

desierto Chihuahuense, para finalmente describir el area y la flora caracteristica de esta region.

Como parte representativa de la flora de zonas aridas de México, se encuentran las
plantas de la familia Cactaceae y las del género Agave. Las cactaceas son autoctonas del
continente Americano en donde se encuentran distribuidas especialmente en las regiones aridas y
semidridas. México, por sus peculiares condiciones de latitud, topografia y clima es el pais que
alberga la mayor cantidad de especies de cactaceas (Bravo-Hollis, 1978); La familia se origin
hace 32 Ma y sus linajes vivos hace 26.88 Ma, posiblemente en Sudamérica, desde donde se
dispersaron hasta llegar al Desierto Chihuahuense, en México, a partir de donde diversifica el
orden Cacteae (i.e., Ferocactus, Mammillaria, Coryphantha, Echinocactus; Bravo-Hollis, 1978;

Hernandez-Hernandez, 2013).

Agave es un género sumamente diverso, que se distribuye principalmente en México.
Presenta mas de 200 especies de origen reciente, que se cree que evolucionaron en estrecha
relacion con sus principales polinizadores, los murciélagos nectarivoros, mostrando una
espectacular radiacién de formas con una tasa de diversificacién de 2.87 especies por millén de
afios (Rocha et al, 2006; Flores-Abreu, 2007; Eguiarte et al., 2013). En el Capitulo Dos,
ofrezco detalles sobre el género Agave, incluyendo aspectos de su clasificacién, caracteristicas,

ecologia y revisando los estudios que hay sobre su evolucion.

La filogeografia es el andlisis de patrones de variaciéon genética y filogenética en un
contexto geografico (Avise, 2000) que permite probar hipotesis que se refieren a procesos
histéricos, como la deteccion de refugios (Carnaval et al., 2008; Scheinvar et al., 2017;),
factores de vicarianza (Moreno Letelier y Pifiero, 2009; Castellanos-Morales et al., 2016),
patrones y rutas de migracion-flujo génico (Zink et al., 2000), cambios histéricos en los tamafios
efectivos de las poblaciones (Gasca-Pineda et al., 2013) y estimacion de tiempos de divergencia

(Hernandez-Hernandez, et al., 2014 ).

En el Capitulo Tres de esta tesis es el articulo publicado en 2017 resultado de este trabajo



(Scheinvar et al., 2017), en el que se aplica un enfoque filogeografico al andlisis de genética de
poblaciones de una especie de Agave con distribucion restringida al desierto Chihuahuense. Con
esta aproximacion logramos reconstruir la historia evolutiva de Agave lechuguilla, una de las
especies emblematicas de desierto Chihuahuense. Los analisis genéticos indicaron coincidencia
temporal entre la formacién de los principales grupos genéticos de esta especie y los avances y
retracciones de los glaciares Pleistocénicos de Norte-América y la formacion de cuatro

haplogrupos diferentes generados a partir de diferentes refugios plehistocénicos.

La comparacién de patrones geograficos de variacion genética entre multiples taxa co-
distribuidos e independientes, es decir, los enfoques desde una perspectiva comparada, permiten
comprender las respuestas historicas comunes a los cambios en el paisaje como procesos guiados
por los cambios climaticos del pasado, identificar regiones histérica y evolutivamente comunes e

independientes, entre otros (Zink, 2000; Jaramillo Correa et al., 2009).

El Pleistoceno (2.58 a 0.0117 M.a) se caracterizé por ser una época de glaciares masivos
que cubrian gran parte de Eurasia y Norte América resultado de ligeras variaciones ciclicas
milenarias de la orbita de la Tierra alrededor del sol (cada 100,000 afios), de la oblicuidad o
inclinacion del eje de rotacion (cada 41,000 afios), y de la presesion axial de la tierra (cada
23,000 afios) conocidos en conjunto como ciclos de Milankovitch. Dichos ciclos resultaron en
una serie de periodos glaciales e interglaciales que se sucedieron durante aproximadamente 2.5
millones de afios y que afectaron gran parte de la biota terrestre (Hofreiter y Stewart, 2009;

Clark, 2009).

El ultimo Maximo Glaciar es el intervalo de tiempo mas reciente en el que el casquete
polar se encontraba en su maxima extension. El casquete Lauréntido inicia su altimo crecimiento
hace entre 29,000 y 33,000 afios antes del presente (a.p), para llegar a su maxima extension a los
26,500 a.p.. y se mantuvo hasta hace 19,000 afios, tiempo en el que inicia la deglaciacion y el
actual periodo inter-glacial (Clarck et al., 2009). Sin embargo, este tltimo periodo fue precedido
de cuatro periodos glaciales (270-246 ka, 184-130 ka, 115-104 ka y 71-55 ka) y sus cuatro

respectivos periodos inter-glaciales.

Con datos paleontolégicos y evidencia molecular se ha demostrado que los ciclos
climaticos glaciales plehistocénicos afectaron de manera muy importante la distribucion,
diversidad y estructura genética de plantas y animales de Norte América de forma que sufrieron
diversos eventos de contracciéon y expansion poblacional (Gamez et al., 2014; Castellanos-

Morales et al., 2016; Scheinvar et al., 2017).



Cuando las condiciones mediambientales no eran las adecuadas para el desarrollo de una especie,
ésta disminuia su rango de distribucion y sus tamafios poblacionales se reducian pudiendo formar
diversas pequefias poblaciones aisladas con tamafos efectivos reducidos. Cuando los tamafios
efectivos se reducen, se incrementa el efecto de la deriva génica, cambiando las frecuencias
alélicas al azar, diminuyendo la varianza al interior de las poblaciones pero aumentandola entre
las diferentes sub-poblaciones. Mientras cuando las condiciones medioambientales eran
adecuadas para el desarrollo de las poblaciones, éstas podian crecer y si la diferenciacién entre
poblaciones ain no era suficiente como para constituir especies diferentes, las diversas sub-
poblaciones podian entrar en contacto y tener flujo génico aumentando de manera significativa la
variacion al interior de las poblaciones. Las condiciones medioambientales en las que se puede
desarrollar una especie constituyen el nicho fundamental de las especies. El modelo
metapoblacional es una manera muy adecuada para describir los procesos anteriores. Las
metapoblaciones son un ensamble de poblaciones espacialmente delimitadas con una dinamica de
extincion-colonizacién y que estan unidas por flujo génico (Levins, 1970; Hanski y Gaggiotti,

2004).

En el Capitulo Cuatro de esta tesis, se presenta el segundo articulo resultado del trabajo (por
enviarse), en el que se hace un andlisis de nicho de difernetes especies de Agave y se modela
hacia el pasado y aplicamos el modelo metapoblacional para entender la inmensa diversificacion

del género Agave.
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1.- LOS DESIERTOS

Aunque existen muchas definiciones de lo que se considera es un desierto, el elemento comtn en
todas ellas es la aridez. La aridez se define como la falta de humedad y es un fenémeno basado en
las condiciones climaticas promedio a lo largo del tiempo en una region (Laity, 2008; Ward,
2016). Se diferencia de la sequia en que esta es el déficit de agua en escalas menores de tiempo
(Maliva y Missimer, 2012). La desertificacién es un término generado por las Naciones Unidas
para referirse al proceso de reduccién o pérdida de productividad econémica de la tierra generada

por causas antropogénicas o naturales (Spinoni, et al., 2014).

Las condiciones de clima arido se presentan cuando la cantidad de agua disponible por
precipitacion pluvial es menor que la tasas de pérdida de agua por evaporacion y/o transpiracion
(Thornthwaite, 1948; Ward, 2017). Los desiertos son los ecosistemas localizados en las
regiones aridas del mundo y caracterizados por su gran aridez y biota caracteristica. Los niveles
de aridez hacen que todos los desiertos tengan caracteristicas del clima, ambiente, geomorfologia,
hidrologia, suelos, flora y fauna en comtn y de formas de vida que los hacen ser distinguibles de
otros ecosistemas, pero las regiones en que se presenta son tan variadas y sus historias tan
diversas, que hacen de cada uno de los desiertos tenga un ensamble de procesos y elementos del

paisaje unicos (Laity, 2008).

En 1942, Shreve defini6 inicialmente y de manera geografica a los desiertos, como zonas
en las que "hay poca e infrecuente lluvia, alto porcentaje de radiacién solar, baja humedad
atmosférica, alta temperatura diurna del aire, amplias marchas diurnas de temperatura, muy altas
temperaturas de la superficie del suelo, presencia de riachuelos intermitentes, activa erosién por

agua y viento y alta concentracion de sales en el suelo” (Shreve, 1942).

CAUSAS DE LA ARIDEZ

De manera global para que la tasa de evapotranspiracion sea mayor a los niveles de precipitacion,
se requiere de la combinacién de varios factores climaticos, topograficos y oceanograficos que
evitan el soporte de sistemas himedos y promueven la formacion de zonas aridas (Maliva y
Missimer, 2012). Las zonas aridas, ademas pueden ser clasificados como desiertos frios y los

desiertos calidos.



1.- Franjas subtropicales de alta presion. En la zona ecuatorial convergen los vientos del
hemisferio norte y sur (zona de convergencia intertropical). Este movimiento de masas de aire,
conocido como celda de Hadley, lleva el aire himedo hacia el ecuador y deja una zona de alta
presién alrededor de los 30° de latitud donde desciende aire seco de capas altas de la atmdsfera
(Figura 1). Este cinturon de alta presion, se interrumpe en movimientos anticiclonicos,
generando discontinuidades longitudinales en la aridez. En esta categoria tenemos a los mayores
desiertos del mundo, como el de Arabia, Australia o Sahara. En estos desiertos, el cielo suele
estar sin nubes, y reciben mucha radiacion solar, generando altas tasas de evapotranspiracion y de

desecacion. Los niveles de precipitacion pueden ser sumamente variables, pero siempre pobres.

Tropopause
in arctic zone

Tropopause

Hadley cell

Intertropical
convergence
zone

Polar cell

Figura 1. Circulacion global de la atmoésfera
terrestre mostrando la celda de Hadley y la zona de
convergencia Intertropical. Imagen de wikipedia,
reproducida bajo licencia Creative Commons

Atribution-Share 3.0.

2.- Desiertos interiores continentales y sombra orografica. Las zonas continentales apartadas
del mar pueden ser dridas por su distancia a fuentes de humedad. Las masas de aire van
perdiendo agua y al momento de llegar a los interiores se encuentran secas. En esta categoria
tenemos los desiertos de Taklimakan al noroeste de China y el desierto de Gobi en la frontera
entre Mongolia y China. La presencia de montafias puede aumentar la distancia recorrida a un
area por la masa himeda debido al efecto de sombra orografica (Figura 2). En este, las masas

de aire htimedas provenientes del mar, al subir por la montafia se van enfriando y perdiendo



humedad por precipitacion en la vertiente que da al mar de manera que al llegar a la vertiente
continental, estan totalmente secas, como sucede en la el desierto Chihuahuense en México, o el

desierto Monte-Patagdnico en Argentina.

El alre ascendente se enfria
y se condensa

Avance de
aire seco

Sombra
orografica

Masa de aire
calida himeda

Figura 2. Imagen de relieve generando el efecto de
sombra orografica. Imagen de wikipedia, reproducida

bajo licencia Creative Commons Atribution-Share 3.0.

3.- Corrientes marinas y nieblas. El movimiento del agua profunda del mar de latitudes polares
hacia la superficie en latitudes menores, genera corrientes marinas frias en los margenes oeste de
los continentes como lo son la corriente de Humboldt en sud Ameérica, la corriente de Benguela
en la costa sur de de Africa, la corriente de California en Norte América o la corriente Canaria en
Africa del Norte (Figura 3). El aire caliente de las zonas de alta presién genera neblina fria
cuando entra en contacto con estas corrientes frias; si esta neblina fria no entra en contacto con
masas de aire calido provenientes del este (generalmente debido a sistemas montafiosos en la
region oriental), entonces la precipitacion se observara principalmente en forma de neblina y se
presentan condiciones propicias para la formacion de los desiertos llamados frios como en los
casos de Atacama (en Chile), Namibia (en Namibia, sudoeste de Africa), costa del Sahara (en
Sahara occidental, Noroeste de Africa), la regién de la peninsula Arabiga y cuerno de Africa (en
Yemen y Somalia, Sur de peninsula ibérica y noreste de Africa) y Peninsula de Baja California,

en México (Laity, 2008).
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Figura 3. Corrientes marinas indicando la localizacién de las corrientes frias
ascendentes de Humboldt, Buenguela, California y Canaria. Imagen de wikipedia,

reproducida bajo licencia Creative Commons Atribution-Share 3.0.

4.- Desiertos polares. En las zonas polares, la inclinacion y cantidad de los rayos del sol genera
temperaturas muy frias, por lo que estas regiones, aunque son ricas en agua, esta se encuentra
atrapada en forma de hielo y no esta disponible en la atmésfera. Suelen ser regiones con menos

de 10 mm de precipitacion y donde el agua en forma liquida no est4 disponible para las plantas.

INDICES DE ARIDEZ

Aunque existen caracteristicas comunes que unifican las zonas aridas del mundo, dentro de ellas
existe un amplio rango de condiciones de aridez, que, junto con las caracteristicas geograficas y
bioticas especificas de cada region hacen de cada desierto un sistema tnico. En un esfuerzo por
identificar y cuantificar los niveles de aridez en el mundo, se han desarrollado diferentes indices
(para una revision, ver Stadler, 2005). Por ejemplo, Grove (1977), utiliza los niveles de
precipitacion para clasificar los desiertos del mundo en hiper-aridos (con ciclos irregulares de
precipitacion en los que puede haber 12 meses continuos sin lluvia) como el desierto de Atacama
o la region oeste del Sahara en Egipto; en aridos, cuando tienen precipitaciones anuales entre 25
mm y 200 mm; y semiarido cuando reciben entre 200 y 500 mm. Todas las regiones con

precipitaciones mayores, pero considerable evapotranspiracion son considerados como secos-
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subhiimedos. Aunque este sistema mide directamente la precipitacion -- el primer caracter
relacionado a la aridez -- no considera la posibilidad de pérdida del agua por evapotranspiracion o

por evaporacién directa.

Para clasificar los desiertos de norte américa segin Grove (1977), se realiz6 la Figura 4 en la
que se muestran los valores de precipitacion total anual (Worldclim 1.4, Hijmans et al., 2005)
para datos puntuales tomados al azar para el 40% de los pixeles de la extension total de algunas
ecoregiones de Norte América. Aplicando este sistema, las Unicas zonas que pudieran ser
clasificadas como daridas en Norte América (con precipitacion anual entre 25 mm y 200 mm)
serian los desiertos del Mohave, Sonora y Baja California y todas las demas areas estarian

tipificadas como zonas semi-aridas (Figura 4)
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Figura 4. Clasificacion de Aridez de Grove (1977) por precipitacion de los

desiertos de Norte América.

Como este sistema dejaba fuera muchas zonas claramente identificadas como zonas
aridas, en 1979 la UNESCO desarroll6 un indice de aridez ampliamente utilizado y aceptado en

la actualidad (Zomer et al., 2008; Spinoni, 2014) y que incorpora el segundo elemento de la
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aridez: la pérdida de agua mediante la evapotranspiracion potencial. El indice de aridez de la
UNESCO (Al), utiliza la precipitacion anual total en milimetros dividida entre la tasa de
evapotranspiracion potencial (habilidad de la atmosfera para eliminar agua por medio de la
evaporacion o transpiracion'). A partir, de este indice, la UNESCO (1979), propuso clasificar las
zonas aridas como hiperaridas cuando AI<0.03, aridas cuando 0.03<AI <0.20, semiaridas en

AI>0.20 y AI<0.5 y como secas subhumedas cuando 0.50 < Al < 0.65.

Siguiendo este sistema, el Consortium for Spatial Information del Consultive Group for

International Agriculture Research (CGIAR-CSI), calcul6 el Indice de Aridez para todo el mudo

(Figura 5; Trabucco y Zomer, 2009).

indice de Aridez
Hiperarida
Arido
Semiarido
Seca subhumeda

DOODOMm

Figura 5. Zonas aridas del mundo segun el indice de Aridez de Unesco (Trabucco y Zomer
2009)

A partir de estos indices, se puede observar que las zonas aridas ocupan practicamente un
tercio de la superficie emergida de la Tierra (aproximadamente 49 millones de km?; Figura 5)
localizandose principalmente en las zonas intertropicales de los hemisferios norte y sur (Laity,
2008). Las regiones mas aridas del mundo, se encuentran encabezadas por el desierto de Atacama
en Chile en Sud América (el mas arido), el pequefio desierto del Altar, en el estado de Sonora al
norte de México, el desierto del Sahara al norte de Africa (el més extenso), el de Namibia al sur
de Africa, el desierto Somali-Chalib en la costa del mar Rojo al noreste Africano, los desiertos

Nubo Indico y Arabigo en la peninsula del mismo nombre, el desierto del Thar en la frontera

1

Existen muchos métodos para estimar la tasa de evapotranspiracién. Por ejemplo, Heargreaves (1985) utiliza la
temperatura promedio mensual (tmean), el rango de temperatura promedio mensual (TD) y la radiacién promedio
mensual (RA): PET= 0.0023 * RA * (tmean + 17.8) * TD * 0.5 (mm/dia)
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Indo-Paquistani, el gran desierto de Taklamakan en la region noroeste de China y el desierto del
Gobi, en Mongolia. Las regiones aridas tienen mayor extension que las hiperaridas y se
encuentran, salvo para la region del desierto Chihuahuense en México, periféricas a las zonas de

aridez extrema.

ADAPTACIONES A LA ARIDEZ

Los desiertos poseen una sorprendente diversidad de flora y fauna. La vegetacion de los desiertos
se caracteriza por la escasez de cubierta vegetal, baja biomasa vegetal y fuerte temporalidad en la
productividad vegetal relacionada con la lluvia y una gran heterogeneidad espacial en ambitos
edaficos (composiciones minerales, nutrientes, contendio organico, retencién de agua, etc.),
topograficos y pluviométricos.

La vegetacion desértica presenta diversas adaptaciones que les permiten poder vivir en
ambientes aridos mediante tres principales estrategias: evitar, escapar y resistir (Laity, 2008;
Ward, 2017), incluyendo adaptacion a condiciones de temperatura extrema, al uso eficiente del
agua, uso de nutrientes, estrategias para lograr una reproduccion exitosa y adaptaciones a
condiciones salinas, principalmente. Escapan cuando las plantas (generalmente anuales) solo
crecen y se establecen cuando se presentan condiciones 6ptimas de agua y no se establecen
durante las épocas de mayor sequia; evaden cuando son capaces de establecer sus propias
condiciones de superviviencia mediante el desarrollo de raices profundas, suculencia, fotosintesis
tipo CAM, entre otros; resisten cuando presentan modificaciones fisiologicas de intercambio de
gas, durante el periodo de estrés hidrico, como cerrar estomas durante la desecacion, disminuir la
conductancia del xylema, etc...

Independientemente del grupo de estrategias que se trate, las plantas de los desiertos
presentan, a fin de cuentas, varias adaptaciones que les permite funcionar bajo altas temperaturas
ambientales. Algunas especies disminuyen su temperatura interna moviendo la orientaciéon del
area expuesta de sus hojas hacia zonas de menor calor, como en el caso de la inclinacién de las
cactaceas columnares Cephalocereus spp. (viejitos); pigmentaciones que reflejan el calor;
mientras que otras especies generan una capa de aire con baja insolacién en su superficie,
cubriéndose de pelos y espinas que absorben y reflejan la radiacion; y otras mas se enfrian,
aumentando su transpiracion y disminuyendo su proporcion area-volumen (Nobel, 1980; Lipiec

et. al., 2013).
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Para tolerar las condiciones de ausencia de agua, las plantas tienden a presentar bajas
tasas de crecimiento, y han desarrollado diferentes estrategias para evitar la pérdida de agua:
cuticulas gruesas que aislan y evitan la pérdida de agua; estomas hundidos formando una béveda
que evitan la transpiracién excesiva y con sistemas de cierre rapido; pelos en la superficie que
disminuyen la evapotranspiracion; presencia de tejidos de almacenamiento; raices con sistemas
de fuerte presion de succion (sobre 100bar; 10,000 kPa) para poder tomar agua del suelo de
manera eficiente, y presencia de raices laterales superficiales para tomar agua de la superficie;
pérdida o reduccion de hojas para disminuir la evapotranspiracion.

La fotosintesis tipo Metabolismo Acido Crasulaceo (CAM, por sus siglas en inglés), es
una ruta fotosintética (ademas de la C3 y C4) que presentan muchas plantas suculentas de zonas
aridas. Es un tipo de fotosintesis que se presenta en dos fases, una durante el dia y otra durante la
noche. Cuando la radiacion solar es menor y la temperatura desciende, la planta abre sus estomas
facilitando la entrada de CO; y su conversion y almacenamiento como acido malico. Cuando la
radiacion solar es mayor, los estomas se cierran y el acido malico se metaboliza hacia azticar
mediante la RbcL. carboxilasa (Yamori, Hikosaka y Way, 2014). Algunas plantas, como los
Agaves, son capaces de cambiar su ruta fotosintética entre de CAM a C3 cuando hay agua
disponible en el medio (Hartsock y Nobel, 1976)

Debido a las variacién en la disponibilidad de recursos y de polinizadores, las plantas
también presentan adaptaciones reproductivas para poder subsistir: suelen sincronizar la
reproducciéon cuando las condiciones ambientales son propicias para el establecimiento de
plantulas y suprimirla cuando no; pueden alargar los tiempos de dispersion de semillas o retrasar
y extender los periodos de germinacién incluso por varios afios hasta que coincida con
temporadas adecuadas para el establecimiento (como con fendmenos tipo El Nifio; Bowers,
1997). Muchas plantas también presentan mecanismos para evitar la dispersion a larga distancia y
asegurar el ambiente de la plantula o favorecer el nodricismo.

La suculencia es otra adaptacion para la vida en los desiertos. El incremento en contenido
de agua en los tejidos vegetales con respecto a la superficie celular diluye la concentracién de
electrolitos en el protoplasma cuando las plantas se encuentran en suelos demasiado salinos y

aumenta la cantidad de agua disponible para las funciones celulares.

HISTORIA Y EVOLUCION DE LOS DESIERTOS

Aunque existen registros de condiciones de aridez desde hace 1.8 mil millones de afios (Ross,
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1983), la conformacion de los desiertos modernos del mundo (exceptuando algunos como el de
Atacama en Chile y el del Namib en Namibia y Angola), es mucho mas nueva. Las condiciones
recientes de aridez se conforman en los dltimos 3 Ma, en el limite entre el Plioceno y Pleistoceno,
una vez que concluyeron los levantamientos orogénicos de las coordilleras de Norte América y de
que cambiaron los patrones de circulacién de los vientos en el Ultimo Ciclo Glacial y el clima en
el Cuaternario (Williams, 2009). Los datos geologicos indican que los desiertos mas antiguos del
mundo son los del Atacama en Chile, los de Australia, el Sahara al norte de Africa y el del Namib

en la costa occidental del sur de Africa.

El Atacama presenta los datos geol6gicos mas antiguos de todos los desiertos del mundo,
pues se tiene evidencia sedimentaria no solo de haber surgido como desierto hace 150 Ma
(Jurasico tardio), sino que el registro indica estabilidad como desierto arido o semiarido desde
entonces hasta el presente, aunque las condiciones de hiperaridez se establecen hasta hace 3 o 4
Ma. cuando se los Andes alcanzan su altitud actual (Hartley et al., 2005). Se cree que esta
prolongada estabilidad ambiental pudo haber existido debido a la subsidencia atmosférica
asociada a una de las ramas de las celda de Hadley (movimiento de aire caliente hacia el ecuador
que genera zonas de alta presion) asi como el efecto de interior continental (hace 150 Ma por su
posicién en Gondwana) y la presencia, de la corriente fria ascendente de Humboldt (Hartley et

al., 2005).

En el desierto del Namib, los registros sedimentolégicos indican presencia de clima
desértico desde hace 80 MA (Ward et al., 1983), sin embargo el patron de corrientes necesarios
para el establecimiento del clima moderno de los margenes del suroeste africano (corriente de
Bengiieala) se establece hasta hace 10 MA en el Mioceno tardio (Siesser, 1980), por lo que se

considera que el desierto moderno de esta regién no puede ser previo.

En el Sahara, aunque el registro mas antiguo de dunas eolicas es de hace 7 millones de
afios (Mioceno tardio, Schuster, et al., 2006), los registros palinologicos indican la presencia de
vegetacion arida hasta el limite del Plioceno-Pleistoceno, aproximadamente hace 2.5 Ma

(Bonnefille, 1983).

Los registros de desecacién de lagos y cambios de fauna asociados a la aridez en Australia
se remontan a finales del Mioceno tardio Plioceno temprano, hace entre 10 y 17 Ma, pero no es
sino hasta el Pleistoceno (2.5 Ma) que con los cambios climaticos globales se empiezan a
observar registros de diversidad arida y semiarida moderna en las dunas, suelos y lagos del

desierto de Australia. Se cree que dentro de las principales causas de la expansion de desiertos
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modernos en Australia se encuentran el efecto de interior continental, aunado a la disminucién
del nivel del mar, junto con los cambios de circulacién atmosférica que disminuyeron los niveles

de precipitacion (Bowler, 1976).

Como se puede observar, los cambios climaticos Pleistocénicos tuvieron un papel
fundamental en la conformacién de los desiertos modernos del mundo. Cuando inician los ciclos
glaciales, las corrientes marinas se modifican, el hielo se expande, el albedo se incrementa, se
modifican los patrones de circulacion global, desciende la temperatura global y la continentalidad
aumenta (Hewitt, 2000). Durante el Cuaternario tardio, los desiertos del mundo sufrieron
cambios climaticos y de vegetacion y cambiaron su extension (Laity, 2008). Al parecer durante al
Ultimo Méximo Glacial (18 ka), las dunas de arena &ridas ocuparon cinco veces su extension
actual en los desiertos de Africa, Australia y Asia, que experimentaron una aridez mayor

(Sarnthein, 1978), mientras que el sudeste Americano era mas frio y htimedo.

DESIERTOS DE NORTE AMERICA

En Norte América existe una extensa zona arida/semiarida a lo largo de gran parte de la divisoria
continental de Norte América, desde la frontera con el estado de Washington en la costa oeste,
frontera con Canada (50° latitud Norte), hasta Tehuacan Puebla, al sur de México (17° latitud

Norte; Figura 6).
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Figura 6. Regiones Aridas de Norte América segtin el indice de Aridez de Unesco (Trabucco y

Zomer 2009)

Esta area incluye ambientes sumamente variados caracterizados por bajos niveles de
precipitacion anual (Smith 2012). Abarca matorrales espinosos subtropicales, matorrales aridos,
matorrales frios, desiertos arenosos extremadamente calidos, extensos pastizales aridos templados
o frios hasta estepas frias de mayor latitud (Smith 2012).

Con el objeto de identificar y delimitar los distintos desiertos de Norte América se han
desarrollado diversos sistemas de clasificacion en los que se consideran factores climaticos,
biolégicos, de comunidades o incluso politicos, para establecer los limites entre los distintos
desiertos. Este trabajo, como en cualquier otro bio-sistema, ha sido muy dificil, pues depende del
criterio que se utilice en su demarcacion, por lo que en muchos casos los limites deben ser
considerados como zonas de transicion, mas que como lineas claramente demarcadas por el

clima o por algtin cambio abrupto de fauna o vegetacion.

En 2001, Olson y colaboradores, desarrollaron un mapa detallado de 867 eco-regiones
terrestres del mundo que busca ser un consenso de diversas fuentes de andlisis como

regionalizaciones biogeograficas clasicas (i.e., Udvardy, 1975; Pielou, 1979), mapas floristicos y
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faunisticos globales, y mapas regionales de provincias bidticas, y de vegetacion (i.e.,
Rzwedowski, 2006). Una ecoregion es un area relativamente grande que contiene un ensamble
distintivo de comunidades naturales con especies compartidas, dinamicas ecol6gicas y
condiciones ambientales similares y que funcionan como unidad de conservacion (Dinerstein et

al., 1995).

Dentro del area correspondiente a zonas hiperaridas, aridas o semi-aridas de norte
América, se pueden observar dos grupos de biomas segin la clasificacion de Olson y
colaboradores (2001): los pastizales, sabanas y matorrales por un lado, y los desiertos y

matorrales desérticos de Norte América por el otro.

Pastizales, sabanas y matorrales templados de Norte América.

La porcion noreste de las zonas semiaridas de Norte América esta ocupada por las
Grandes Planicies de Norte América correspondientes a los pastizales, sabanas y matorrales
templados de Norte América. Este sistema es una amplia meseta localizada desde el sur de
Canada en Saskatoon y Calgary, Alberta, pasando por los estados de Montana, Dakota, Wyoming,
este de Colorado, este de Nuevo México, oeste de Nebraska, Kansas, Oklahoma y de Texas y
pasa por México al noreste de Coahuila, y de Nuevo Ledn y al norte de Tamaulipas. Dentro de
los sistemas de vegetacion que se pueden distinguir estan los pasitizales de Bouteloua spp
(buffalograss, blue grama, pasto navajilla o navajita), Agropyron spp., y Andropogon spp., con
presencia de Artemisa spp. (fringed sage, ajenjo), Yucca spp., y algunas cactaceas
(Cylindropuntia spp. o chollas) combinaciones de arbustos y pastizales como Acacia spp. y
mezquites (Prosopis spp.), sistemas de encinos enanos (Quercus fusiformis) y pinos pifioneros
(Pinus spp.) y varias combinaciones de pastizales (Buchloe dactyloides) (Robin-Abbott y
Pardo, 2011).

La region mas surefia de las grandes planicies, es el Mezquital Tamaulipeco. Esta zona
semi-arida localizada en el noreste de México y sur de Texas es una ecoregion con clima
estepario seco subtropical, en los que las tierras bajas estan cubiertas por vegetacion de pastizales

y sabana con matorrales.
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Figura 7. Ecoregiones de zonas aridas (Olson et al., 2001) y clasificacién
de aridez de Norte Ameérica segin Unesco . En fondo anaranjado se
muestran los desiertos y en fondo amarillo las zonas éaridas segun indice de

Aridez de Uesco (Trabucco y Zomer 2009)

Matorrales xerofilos y desiertos de Norte América

El area semiarida y arida restante de Norte América esta conformada por los matorrales
xerdfilos y desiertos de Norte America (Figura 7). Los desiertos de Norte América deben su
aridez al efecto de sombra orografica que genera la divisoria continental, que impide el paso de
himedad del Océano Pacifico en el invierno y del Golfo de México en verano, a la presencia de
celdas de alta presion subtropical por la ubicacion latitudinal y a la presencia de corrientes frias
costeras. Geomorfoldgicamente, los desiertos de Norte América estan dominados por efectos de

deposito y erosion por agua, con tectonica joven e inestable (Laity, 2008).
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Aunque son sumamente variados, los desiertos tropicales o subtropicales tienen algunas
caracteristicas climaticas en comun: altas temperaturas de verano, exceso de evaporacion
potencial respecto a la precipitacién, alta variacion en el total de precitacién, la distribucion e
intensidad de la precipitacién, efecto prominente del viento, cielos despejados el 70% del tiempo
y baja humedad ambiental (Laity, 2008). El monzén de Norte América tiene un papel muy
importante en la determinacion climatica de los desiertos de Norte Ameérica. Se centra en el Norte
de México y actiia incrementando la precipitacion de verano hacia los desiertos del sur.

La region correspondiente a los desiertos aridos se extiende principalmente desde los
estados de Nevada y California en el Norte, y se extienden hacia Arizona en Estados Unidos y
Baja California, Sonora, Chihuahua, Coahuila, Zacatecas y San Luis Potosi en México. Aqui
podemos distinguir los desiertos frios del Great-Basin y de Baja California y los desiertos calidos
de Mohave, Sonorense y Chihuahuense. En su clasificacion inicial de los desiertos de Norte

América, Shreve (1942) se enfocé tinicamente a a estos desiertos calidos.

Las regiones semi-desérticas, por su parte, se extienden desde el estado de Washington
(Moses Lake), bordeando toda la zona arida pasando por el Altiplano Central mexicano y
extendiendose hasta el area de Tehuacan en Puebla. Aqui podemos distinguir las estepas
arbustivas de Snake-Columbia, y de la Cuenca de Wyoming, los matorrales xero6filos de la meseta
del Colorado, Tamaulipeco, de la Meseta Central, y Mexicano Central y finalmente el Matorral

del Valle Central de Tehuacan.

Todos estos biomas, desde los pastizales templados, las zonas semi-desérticas hasta los
desiertos frios o cdlidos, pertenecen al reino biogeografico Neartico, con la excepcion del
Matorral del Valle Central de Tehuacan que pertenece al reino biogeografico Neotropical
(Morrone, 2005). Originalmente, Shreve (1942) caracterizé la vegetacion desértica como
regiones de "un sistema de comunidades no uniformes, mayoritariamente influenciadas por el
clima y el suelo con formas de vida muy diversas”. En 1978, J. Rzedowski clasificé los tipos de
vegetacion de México y determin6 que todas las comunidades de porte arbustivo, propias de la
zonas aridas y semidridas de México bajo el rubro colectivo de matorral xer6filo (Rzedowski,
2006). El 12% de los desiertos de Norte América estan ocupados por extensas comunidades
monotonas en las que el 90% a 95% estan conformada por dos o tres especies (i.e. Larrea spp.,

Artemisa spp., Fouquieria spp.) que ocupan largas areas de distribucion (Shreve, 1942).
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Clasificacion de los desiertos de América del Norte

Inicialmente, Shreve (1942) clasificé unicamente las zonas aridas de Norte América (excluyendo
las semi-aridas) basado en su fisionomia, formas de vida, estructura de comunidades y
composicién de la flora. De esta forma, dividio a los desiertos de Norte América en uno frio:
Great Basin, localizado en los estados de Nevada y Utah, al norte de los Estados Unidos; y tres
calidos: el desierto de Mojave, localizado al sur del Great Basin en la interseccion de los estados
de California, Nevada y noroeste de Arizona en E.U.A, el desierto Sonorense (en el que Shreve
incluye el desierto de Baja California) en el sur de los estados de California y Arizona, EUA y
Sonora en México, y por ultimo, el desierto Chihuahuense, localizado principalmente en los
estados de Chihuahua, Coahuila y Durango en México (Figura 7). La diferenciacion entre
desiertos frios y calidos es debida a la presencia de temperaturas de congelacion durante el
invierno, que en los desiertos frios generan precipitaciones en hasta el 60% en forma de nieve

(MacMahon, 2000; Smith et al., 2012).

El Great-Basin desert es un desierto arido y frio de gran altitud y que recibe el 60% de la

humedad en invierno y en forma de nieve. Su temperatura promedio anual es de 9°C, aunque de
diciembre a febrero es de 0°C, por lo que la mayoria del tiempo se encuentra bajo hielo, con
aproximadamente 80 a 150 dias al afio sin hielo. Su regién central se encuentra atravesada por
diversos sistemas montafiosos que corren de norte a sur que presentan elevaciones desde 85 hasta
4,340 msnm. Debido a las bajas temperaturas, la vegetaciéon es esteparia dominada por especies
del género Artemisia spp. (sagebrush), Artiplex confertifolia (shadscale), Coleogyne ramosissima

(black-brush) y Sarcobatus vermiculatus (greasewood).

El desierto del Mohave es el desierto arido mas pequefio de Norte América (140,000 km?).
Su rango altitudinal va de los 1,000 a 2,000 msnm. El rango de precipitacion va de los 76 a los
102 mm anuales, aumentando con la altitud hasta los 279 mm. El clima es sumamente extremoso,
pues en la parte este se generan muchas tormentas de verano, causando inundaciones y erosion
signigicativa del suelo. En verano las temperaturas exceden los 40°C por mas de tres meses y los
inviernos son mucho mas frios que en el Desierto de Sonora. El desierto de Mojave incorpora
elementos de vegetacion del Great Basin y del desierto Sonorense. Dominan las comunidades de
Larrea tridentata (creosote bush) con plantas caracteristicas como Ambrosia dumosa (white
bursage), Yucca shidigera (Mojave yucca), Yucca brevifolia (Joshua tree) y Salvia mohavensis
(Mohave sage). Dentro de este desierto se encuentra el desierto hiper-arido del Valle de la Muerte

(Death Valley). Un poco mas al sur se encuentran algunas areas de dunas arenosas (Kelso Dunes,
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Devil's Playground area, Ibex Dunes, Dumnt Dunes, Cadiz and Palen valleys).

Desiertos Sonorense y de Baja California. A pesar de que actualmente son considerados

dos unidades de conservacion distintas, de manera tradicional el desierto Sonorense y el desierto
de Baja California han sido tratados como una misma unidad (Shreve, 1942). El Desierto
Sonorense-Baja Califonia cubre aproximadamente 275,000 km? a lo largo de la Peninsula de Baja
California y en el estado de Sonora. Contiene flora tinica por su diversidad de afinidad
subtropical, y caracterizada por su abundancia de elementos arborescentes, leguminosos
arbustivas y grandes cactus columnares. Las plantas caracteristicas incluyen, Parkinsonia florida
(palo verde), Olneya tesota (palo fierro), Larrea tridentata (gobernadora), Fouquieria spp.
(candelabros, ocatillos, cirio, vara de José), y cactaceas columnares como Carnegia gigantea
(sahuaro) y Stenocereus thurberi (pitayo). En el limite de division entre el desierto Sonorense y
el desierto de Baja California, se encuentra el area de dunas de arena mas grande de Norte-
Ameérica (5,700 km?), en una zona hiper-arida conocida como "El Gran desierto del Altar" en la

parte mexicana o "Algodones Dunes" en la parte de Arizona.

Desierto Chihuahuense es el mayor (518,000 km?) y mas diverso de los desiertos de Norte
América (Olson y Dinerstein, 2002). Se extiende principalmente en los estados de Chihuahua,
Coahuila y Durango en México y en el suroeste de Texas, sur de Nuevo México y sureste de
Arizona. Presenta rangos altitudinales de 600 a 1500 msnm y recibe promedios de 235 mm de
lluvia mensual. La mayoria de la lluvia proviene de tormentas de verano asociadas al monson.
Dentro de la flora caracteristica de este desierto podemos mencionar Florensia cernua, Larrea
tridentata (gobernadora), Acacia spp., Pathenium spp. (copalillo o guayule), Euphorbia
antisyphilitica (candelilla), y Agave lechugulla (lechugilla).

Fisiografia y geologia de los desiertos calidos de Norteamérica

Los desiertos calidos de norteamérica se encuentran dentro del area fisiografica conocida como
Basin and Range Province of North America. Esta region estd conformada por grandes cuencas
con varios sistemas montafiosos esparcidos por la regiéon (MacMahon, 2000). Las cuencas
tienen altitudes que van desde -83 msnm en el Valle de la Muerte, hasta 1525 msnm en Utah. A lo
largo de la region, son caracteristicos la existencia de pequefios depositos (menos de 100 km?) de
sales de calcio y sodio generados por la evaporacion del agua conocidos como "playas" y la
presencia de depositos en forma de segmentos de cono generados en las salidas bajas de los
cafiones conocidos como "abanicos aluviales" (MacMahon, 2000). Las marcas de relieve que

destacan en los desiertos calidos de Norte América, son (Figura 8):
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1) La divisoria continental (Montafias Rocallosas y Sierra Madre Occidental) que divide a los

desiertos Sonorense y Chihuahuense;

2) Las sierras de San Pedro Martir y San Bernardino Mountains que con la falla de San Andrés y

el Mar de Cortés separan al desierto del Mohave en California del de Baja California;

3) Las Black Hills Mountains en el estado de Arizona que limitan el desierto del Mohave y el

Sonorense y el Chihuahuense;
4) La Sierra Madre Oriental que divide las planicies Tamaulipecas del Chihuahuense;
5) Los rios Sonora, Yaqui y Fuerte que atraviesan al desierto Sonorense;

6) Los rios Bravo, Conchos y Nazas, que dividen al desierto Chihuahuense en cuatro regiones:
noreste (Trans-Pecos en Texas y Nuevo Mexico), noroeste (Chihuahua, Nuevo México y
Arizona), centro (Coahuila, Durango y Chihuahua) y sur (Zacatecas, San Luis y Altiplano

Central).
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Figura 8. Principales rasgos hidrolégicos y orograficos. En azul, se muestran los rios. Las
barras negras con café muestran los sistemas montafiosos y en tonos de gris los distintos
desiertos calidos de Norte América sensu Riddle (1995). Mapa realizado a partir del modelo de
elevacion de la USGS (http://eros.usgs.gov/), ecoregiones del mundo (Olson et al., 2001) e
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hidrografia (Maderey y Torres, 1990).

DESIERTO CHIHUAHUENSE

El desierto Chihuahuense es el desierto arido mas grande y diverso de Norte América. Tiene una
extension aproximada de 518,000 km? (Olson y Dinerstein, 2002). Se localiza en una inmensa
meseta en el sur de Norte América. Se sittia en la cuenca del Rio Grande de Nuevo México y este
de Texas (EUA) y en los estados de Chihuahua,Coahuila, Durango, Zacatecas, San Luis Potosi
desde los 35° de latitud norte y hasta los 22°. Morafka (1977) reconoce el limite sur del desierto
disyunto relictual Chihuahuense hasta los estados de Hidalgo y parte de Puebla. El Desierto
Chihuahuense presenta clima desértico estepario marcado por veranos calidos e inviernos
humedos. La temperatura promedio anual esta entre los 17° y 20° C. La precipitacion promedio
anual es de 340 mm (varia entre 200 y 635 mm), ocurriendo principalmente en verano. El
Chihuahuense es un desierto de altura, al ubicarse principalmente dentro del altiplano mexicano.
La mayoria de su territorio se encuentra entre los 1159 y 1700 msnm. Las zonas bajas se
encuentran entre los 745 y 1036 msnm en la regién del Rio Grande (zona oriental del Rio Bravo
en los Estados Unidos) y al este de Monclova y las zonas altas estan entre los 1852 y 2121 msnm

definiendo la Meseta Central y el Matorral Central.

El inventario de especies vasculares de México registra un total de 23,314 especies de
plantas vasculares (Villasefior, 2016), de las cuales se estima que en las zonas aridas de México
poseen poco mas del 25% de la flora total de México (ca. 6,000 especies) y de estas, el Desierto
Chihuahuense presenta un alto grado de endemismo con 826 taxa, 560 solo se distribuyen en el
area (endémicos estrictos), 165 son cuasi-endémicos y 176 micro endémicos (Rzedowski, 1993;

Villareal Quintanilla et al., 2017).

El desierto Chihuauense con su gran extension (518,000 m?), es el desierto calido mas
diverso de Norte América (Hernandez et al., 2001; Olson & Dinerstein, 2002). Es la region con
la mayor diversidad total de Cactaceas a nivel continental (Hernandez y Godinez 1994;
Hernandez y Barcenas 1995) y tiene una gran importancia en la distribucion de especies de

Agave.

Diversas areas del desierto Chihuahuense, han sido identificadas como sitios en los que la

biota arida del norte se refugié durante los cambios climaticos Pleistocénicos y a partir de la cual
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recolonizo la distribucion actual cuando las condiciones medioambientales eran mas adecuadas
(Van Devender 1977; Van Devender y Spaulding 1979; Lanner y Van Devender 1981; Van
Devender y Burguess 1985; Castoe et al. 2007; Gandara y Sosa, 2014; Castellanos Morales
2016; Angulo et al., 2017; Gamez et al., 2017; Loera, Ickert Bond y Sosa, 2017; Scheinvar et
al., 2017). Cerca del 50% de los endemismos del Desierto Chihuahuense, puede encontrarse en
Maderas del Carmen y Cuatro Ciénegas en Coahuila, Cafion de Santa Elena, El parque Nacional

Big Bend y Mapimi ( Villareal Quintanilla et al., 2017; Villaseiior, 2016;)

La vegetacion de zonas aridas tiene altos valores de diversidad de especies pero se
caracteriza por la presencia de numerosas formas dominantes determinadas por la competencia de
recursos. La estructura de sus comunidades no es uniforme en su estructura, organizacion y

caracteristicas sociales (Shreve, 1942).

En el desierto Chihuahuense dominan las formas arbustivas y semi-arbustivas; los arboles
suelen ser pequefios, pocos y confinados a los margenes de los caminos o pendientes rocosas. Las
suculentas son abundantes pero no conspicuas. Las Opuntia son muy abundantes y los
Echinocactus son conspicuos mas que abundantes. Yucca, Nolina y Dasylirion son los plantas

grandes mas conspicuas y Agave y Hechtia son abundantes en regiones particulares.

Fouquieria es comun a lo largo del desierto Chiuahuense (Shreve, 1942). Larrea
tridentata (gobernadora), Fouquieria splendens. y Prosopis spp.(mezquites) son géneros o
especies compartidas con el desierto de Sonora. Hacia la parte de Nuevo México, son comunes

los pastos perennes, Larrea y Prosopis.
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2.- LOS AGAVES

Los agaves constituyen un grupo de plantas importantes tanto por su abundancia como por los
recursos que otorgan a los ecosistemas en los que se encuentran. Su variedad de formas, tamafios
y colores asi como sus majestuosas inflorescencias hacen que no puedan pasar desapercibidas a
los ojos del visitante, a grado tal que junto con el chile, el maiz y el nopal han sido considerados
iconos de lo mexicano en todo el mundo. Esta apreciacién no es del todo errénea, pues en México
tenemos el mayor nimero de especies y endemismos del género Agave. El checklist de familias
de plantas del Royal Botanical Garden consultado en 2017 (WCSP, 2017) reporta la existencia de
266 especies en el género Agave en el mundo (incluyendo los antiguos géneros Agave, Manfreda
y Prochnyanthes). De todas estas especies, 210 (el 78.9%) se encuentran en territorio mexicano y
176 (83.8%) son endémicas a México (Tabla 1. Garcia-Mendoza, 2002; WCSP, 2017;
Villasefior, 2016).

Anteriormente Agave estaba clasificada dentro de la familia Agavaceae. En un esfuerzo por
buscar la clasificacion natural de las plantas mediante las filogenias, actualmente el Angiosperm
Phylogeny Group, en su tercer version, coloca a todos los agaves, yucas y parientes dentro de la

familia Asparagaceae, subfamilia Agavoideae (Chase et al., 2009).

La familia Asparagaceae (Clase Monocotyledoneae, Orden Asparagales) es un vasto grupo de
composicién incierta, que incluye 120 géneros y 3,101 especies (WCSP, 2017) de hierbas,
arbustos o plantas arborescentes con inflorescencias desde solitarias a espigadas; actualmente
incluye a las antiguas familias Agavaceae, Aphyllanthaceae, Convallariaceae,
Hesperocallidaceae, Hyacinthaceae, Lomandroideae (antes Laxmanniaceae), Ruscaceae
(incluyendo a su vez a Nolinaceae) y Themidaceae (Martinez Gordillo, 2014). Aunque dentro
de la familia existen grupos con carateristicas distinguibles claras, si se buscara alguna
caracteristica que defina a este diverso grupo, su apomorfia seria el endospermo helobial® con
pared gruesa y picado hemicelulésico; sin embargo, la ausencia de caracteres diagnosticos del

grupo, hacen que sea una familia insatisfactoria en términos sistematicos (Stevens, 2001).

> Tipo de formacién del endospermo (tejido de nutricién de la semilla) en el que luego de la primera division del nicleo madre se forma una

pared celular que separa los nicleos hijos.
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LA SUBFAMILIA AGAVOIDEAE

El género Agave pertenece a la familia Asparagaceae, subfamilia Agavoideae, endémica del
continente Americano y mayor presencia en México. Este es un grupo de angiospermas
monocotiledéneas (orden Asparagales) en forma de roseta con hojas acomodadas en espiral, sin
rafidios, con inflorescencias terminales y flores bisexuadas triloculadas con 6 estambres, semillas
negras por fitomelano y cariotipo x=30 (Dahlgren, Clifford y Yeo, 1985; Garcia-Mendoza,
1998).

Actualmente la subfamilia Agavoideae, estd dividida en cinco tribus: Anamarrheneae,
Agaveae, Behnieae, Herrerieae y Anthericeae que anteriormente estaban catalogadas a nivel de
familia. Esta gran y diversa subfamilia incluye 26 géneros y mas de 600 especies. La tribu
Agaveae, fue inicialmente descrita en 1829 por Dumortier (a nivel de Familia) en su libro
“Familles des plantes”. En la actualidad, aunque auin no queda claros los limites de este grupo, se
ha considerado como la describi6 Dahlgren, Clifford y Yeo (1985). En esta clasificacion, el
grupo esta formado por 9 géneros (Agave, Manfreda, Polianthes, Prochnyanthes, Furcraea,
Beschorneria, Hesperaloé, Hesperoyucca y Yucca) de los cuales el 76.5% de las especies tienen
sus areas de distribucion en México y el 78.5% son endémicas, haciendo a nuestro pais el mas

rico y diverso en este grupo (Tabla 1).

McKein y colaboradores (2016) utilizaron el genoma completo de los cloroplastos de
Agavoideae para resolver las relaciones filogenéticas del grupo basandose en la clasificiacion de
Bogler y colaboradores (2006). En esta se observa a Hosta como el grupo basal del clado al que
denominaron ABK (Agavoideae Bimodal Karyotype) el cual estd formado por el grupo de las
especies con cariotipo bimodal con 25 cromosomas cortos y 5 largos: Hosta, Hesperalde,
Hesperoyucca, Yucca, Furcraea, Beschoreria, Polianthes, Manfreda, Prochnyanthes y Agave y
por el grupo con variantes del cariotipo bimodal (12s+31 a 18s+6l): Schoenolirion, Hesperocallis,

Hastingsia, Chlorogalum y Camassia (ver Tabla 1; McKein et al., 2012 y 2016).
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Tabla 1. Numero total de especies del clado Agavoideae Bimodal Karyotype (ABK sensu

McKein et al., 2016) y su endemismo en México.

. . Especies endémicas
Total de especies Especies en Mexico

Género (WCSP, 2017) o
> (Villasefior, 2016) (Villaserior, 2016)

266 210 (78.9%) 176 (83.8%)
Agave ©

(Agave, Manfreda,

- (160, 31, 18, 1) (133, 25, 17,1)

Poliathes, Prochnyanthes)

24 15 (62.5%) 9 (60.0%)
Furcraea“

8 7 (87.5%) 6 (85.7%)
Beschorneria ¢

8 7 (87.5%) 5 (71.4%)
Hesperaloé ¢

2 2 (100%) 1 (50.0%)
Hesperoyucca *

50 33 (66.0%) 18 (54.5%)
Yucca ©
Hosta 20 0 (0%) 0 (0%)
Schoenolirion ® 3 0 (0%) 0 (0%)
Hesperocallis 1 1 (100%) 0 (0%)
Hastingsia ® 4 0 (0%) 0 (0%)
Chlorogalum ® 5 1 (20%) 0 (0%)
Camassia ® 6 0 (0%) 0 (0%)

Total 397 276 (69.5%) 215 (77.9%)

*Grupo de cariotipo bimodal tipo 25s+5l. "Grupo con cariotipo distinto al 25s+51

Dentro del grupo denominado ABK se distinguen cuatro clados: uno conformado por las

especies del género Yucca, hermano del segundo clado conformado por el género Beschorneria (y

por el género Fourcraea, sensu Flores Abreu, 2007 y Good Avila et al., 2006) junto con el

grupo denominado Agave sensu lato por Eguiarte et al., 2013 (Agave, Manfreda, Polianthes y
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Prochnianthes, y actualmente reconocido como género Agave en la WCSP), y dos clados mas
conformados por los grupos con cariotipos distintos a 25s+51 (Hesperocallis, Chlorogalum y
Camassia) y un cuarto clado conformado por Hesperoyucca, Hesperaloe (ambos con cariotipo

25s+51) y Schoenolirion (con cariotipo distinto a 25s+51 ) (McKein et al., 2012 y 2016).

El cariotipo bimodal con 25 cromosomas cortos y 5 cromosomas largos muestra ser un
caracter basal del grupo aparentemente generado por una alopoliploidia ancestral que genera al
clado ABK (McKain et al., 2012) pero que después parece reducirse a otras cariotipicas cuando

menos en dos ocasiones dentro del grupo (Figura 9).

©  Whale genoma duplication Yucca filamentosa @ E
A Bimodal karyotype origin _—
v Bimodal karyotype reduction Yucca queretaroensis
== Yucca moth pollination Yucca schidigera®
—Yucca brevifolia @

Polianthes sp.@
‘lEAgave attenuata®
Manfreda virginica ®
— Beschorneria seprenm'onaﬁsa'

Hesperocallis undulata ®
—'_L_Ecmomga!um pomerr‘d:‘anumb
Camassia scillides®

Schoenolirion croceum b
‘EHespemfoe parvifiora ®
Hesperaloe campanulala ®
b Hesperoyucca whipplei ®
Hoslia venlricosa @
Echeandia sp.
| Chiorephytum rhizopendulum
Behnia reticulata
Anemarrhena asphodeloides
—Albuca cf. kirkii
L0rziroe biflora
Nolina alopocarpa

PE[2 IV

Figura 9. Cladograma de relaciones obtenido a partir de la
filogenia de maxima verosimilitud. Figura extraida de
McKein et al., 2016. Con letra a se indican las especies con

cariotipo bimodal 25s+51 y con letra b los distintos a 25s+5I.

Andlisis moleculares realizados con regiones de cloroplasto, indican fechas recientes para
el origen de los miembros de todo este grupo (Tabla 2). Siendo que el género Agave (sensu lato)
reporta las fechas mas recientes de entre 11.8 M.A. (Flores Abreu, 2007) y de 3.09 (Mc Kain, et
al., 2016). Considerando que son 266 especies y asumiendo una tasa de especiacion constante sin

extincion, implicaria la formacién de 22.54 a 86.08 especies cada millon de afios segtn el autor.

33



Tabla 2. Fechas de divergencia estimadas para distintos grupos en diferentes estudios.

Good Avila Flores Abreu, Mc Kain
Grupo

et al., 2006 2007 et al., 2016
Agave s.1. (Agave, Manfreda, Polianthes y 79-9.8 11.8 3.09
Prochnyanthes)
Yucca 13.4-18.3 12.6 12.4
Clado ABK (Agave, Fourcraea, Beschorneria, 20.5—25.8 31 41.27

Hesperocallis, Chlorogalum, Camasia,

Hesperaloe, Hesperoyucca)

EL GENERO AGAVE

En funcién de su estructura floral, Gentry (1998), dividi6 al género Agave (sensu stricto) en dos
subgéneros: Littaea que incluye a todas los agaves con inflorescencia espigada y el subgénero
Agave o Euagave con inflorescencias paniculadas (ramificadas). Ningtn analisis molecular ha
podido rescatar estos grupos (Bogler y Simpson, 1996; Eguiarte et al. 2000; Rocha Munive et
al. 2005 y 2006; Good-Avila et al. 2006; Flores-Abreu, 2007; Bogler et al, 2006).

Figura 10. Distribucion del género Agave. Las cantidades y los colores
indican nimero de especies del género. Mapa generado a partir de datos

del checklist del KEW Botanical Garden (WCSP, 2017).
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En la actualidad, los agaves han sido introducidos en practicamente todo el mundo,
llegando incluso a ser reportados como especies de comportamiento invasivo (Badano vy
Pugnaire, 2004) sin embargo, su area de distribucion natural abarca desde el sur de los Estados
Unidos y Florida hasta el Norte de Colombia y Venezuela incluyendo las islas del Caribe (Figura

10).

En México, salvo por el estado de Tabasco (Figura 11) las poblaciones naturales de
Agave habitan practicamente en todo el territorio nacional, prefiriendo matorrales xeréfilos de
altiplanos aunque también puede encontrarse en bosque templado de montafias y ambientes
tropicales costeros de las Antillas, en altitudes que van desde el nivel del mar (A. angustifolia)
hasta por encima de los 3400 msnm. El area de mayor diversidad se encuentra en el valle de
Tehuacan-Cuicatlan, con 15 spp. seguido por la Barranca de Metztitlan con 11 especies (Garcia-

Mendoza, 2002; Rocha Munive et al., 2005, 2006; Eguiarte et al., 2013).
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Figura 11. Distribucion del género Agave por Estados en México. Las
cantidades y los colores indican ntmero de especies del género. Mapa

generado a partir de datos de Villasefior, 2016.
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Los agaves son plantas con hojas agrupadas en rosetas suculentas al final de un tallo con
una notable diversidad de morfologias y estrategias reproductivas. Tienen una de las
inflorescencias mas espectaculares y costosas del reino vegetal y una gran variedad de

adaptaciones fisiol6gicas, morfologicas, y funcionales a medios &ridos y semidridos.

Las flores son protandricas con 6 estambres, 3 nectarios y ovario trilocular, el fruto se
seca con 2 hileras de semillas negras aplanadas por l6culo (Gentry, 1998). Presentan diversos
caracteres asociados a la adaptacion en ambientes aridos: en los bordes de las hojas la mayoria de
las plantas tienen dientes cérneos que nacen sobre mamilas y casi siempre presentan espina
terminal muy dura y afilada que les brindan una gran proteccién contra depredadores y que
disminuye el area de transpiracion en las regiones mas expuestas a la radiacion solar. Tienen
raices superficiales que permiten capturar eficientemente el agua. Su fotosintesis es tipo CAM
(estomas con apertura nocturna y fijacién de energia principalmente en la forma de acidos como
el malico; aunque algunos agaves son C3 facultativos) y una cuticula gruesa con cera; la forma de
las hojas disminuye el area expuesta a la radiacion y dirige el agua hacia el centro de la planta

(Garcia-Mendoza, 2002)

El niimero cromosomico basico del género es de 30 cromosomas con 5 largos y 25 cortos.
Aunque tambien la mayor parte de lso agaves son diploides, la poliploidia no es rara en el género.
Por ejemplo se ha citado que A. ornithobroma es triploide, A. mapisaga y A. sisalana son
pentaploides, A. salmiana es hexaploide aunque tambien los hay diploides: A. karwinskii y A.
macroacantha en la region de Tehuacan, aunque se necesitan estudios modernos y cuidadoso que
verifiquen estas observaciones, ya que en una misma poblacién a veces se reportan ploidias
diferentes. En algunos estudios citogenéticos, se mencionan que es comun observar individuos
con caracteristicas intermedias entre dos especies en donde sus areas de distribucion se
sobreponen y los periodos de floracién son simultaneos (Backman, 1944; Pinkava y Baker,

1985)

Como se indico arriba, el caracter mas impresionante de los agaves es su reproduccion
sexual, pues su gran inflorescencia puede llegar a medir hasta 15 veces la altura de la planta, de
forma que sus flores, al sobresalir por encima del nivel de las demas especies, son facilmente
distinguibles por una gran diversidad de polinizadores como los murciélagos, polillas, abejas,
colibries, entre otros (Trejo-Salazar, 2015; Gomez Ruiz y Lacher, 2017). La gran mayoria son

semélparas (se reproducen una sola vez en su vida y después mueren) aunque algunas pocas son
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iteroparas (se reproducen varias veces en su vida). Presentan ciclos de vida largos que van de los
4 0 5 afios en las especies chicas hasta los 10 o 20 afios para las especies grandes. La mayoria de
las especies ademas tiene reproduccion asexual por medio de estolones o bulbilos, que se pueden
desarrollar tanto en la base de la planta como a lo largo del escapo floral, facilitando el rapido

aumento en sus tamafios poblacionales.

Los visitantes florales y polinziadores mas comunes suelen ser murciélagos
(Leptonycteris yerbabuenae, Leptonycteris nivalis, Choeronycteris mexicana y Glosophaga spp.),
himenopteros (principalmente Apis mellifera), esfingidos, lepidépteros, colibries y otras aves

(Trejo-Salazar et al., 2015).

GENETICA Y EVOLUCION DE AGAVE

Los niveles de diversidad, asi como los de endemismo, otorgan a México la gran responsabilidad
de ser centro de origen, mayor riqueza y diversidad del grupo, por lo que su preservacién deberia
ser considerada en planes de conservacion de germoplasma (Garcia-Mendoza y Galvan, 1995;
Garcia-Mendoza, 2002 y 2004; Good-Avila et al., 2006; Rocha Munive, 2006; Eguiarte et al.,
2013).

Mediante andlisis de secuenciacion masiva de RNA, McKein y colaboradores (2012)
encontraron evidencia de dos eventos de formacién de paleo-polyploidias: uno en el ancestro que
dio origen al linaje de Chlorophytum y otra alepoliploidia en el ancestro que da origen al clado
Yucca-Agave dando origen a los cariotipos bimodales caracteristicos (5 cromosomas largos y 25

cromosomas cortos en su forma haploide) del grupo (McKein et al., 2012)

Andlisis filogenéticos bayesianos con fragmentos de cloroplasto, realizados por Flores-
Abreu (2007), indican que el género Agave se origin6 hace apenas 11 millones 800 mil afios,
con una espectacular radiacion de especies, en los que se formaron entre 0.48 a 0.75 especies por
millén de afos. Estos niveles de especiacion son comparables con casos emblematicos de
radiacion adaptativa como el de las silverswords hawaianas de 0.56 especies por millon de afios
(Baldwin y Sanderson, 1998). A pesar de que ain no conozcamos las causas de esta
impresionante radiacion, creemos que podria estar relacionado a la conjuncién de eventos de
intensa seleccion, eventos de flujo génico mediada por polinizadores en sus inmensas
inflorescencias (Rocha Munive et al., 2006; Eguiarte et al.,, 2013) y a eventos histéricos de
aislamiento geografico y diferenciacién genetica en refugios plehistocénicos durante los periodos

glaciales (Scheinvar et al., 2017).
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El DNA es el reservorio de informacion genética que conforma todas las proteinas de los

organismos y donde se imprime la huella de los eventos histéricos de sus poblaciones. De esta

forma la Seleccion Natural incrementara la proporcion de alelos cuyos productos favorezcan el

crecimiento de sus poblaciones y reducira la proporcién de los que la desfavorezcan, la deriva

génica modificara las frecuencias alélicas de los distintos sitios del genoma de manera aleatoria

de poblaciones pequefias y aisladas generando divergencia entre ellas, y el flujo génico

homogenizara la composicidon alélica de las poblaciones entre las que hay migracion .

A partir del andlisis de las frecuencias alélicas de las poblaciones, la genética de

poblaciones permite inferir los procesos que han ocurrido en las poblaciones. Comparativamente

con el numero de especies que existen, hay muy pocos estudios de diversidad genética del grupo

(Tabla 3).

Tabla 3. Variacion y estructura genética de diversas especies de Agave.

Marcador No. P_No
Especie He Fst Cita

molecular Loci Haps
A. angustifolia AFLP 393 87 0.261 65.16 0.165 Barraza Morales et al., 2006
A. salmiana crassispina AFLP 91 60 0.403 100 - LaraAuvila 2016
A cocui Aloenzimas 17 229 0.054 38.65 0.057 Figueredoy Nassar,2011
A. cupreata Aloenzimas 9 34 0.467 93 0.042 Martinez Palacios, et al., 2011
A. delamateri Aloenzimas 27 363 0.064 38.5 0.243 Parker et al., 2007
A. lechuguilla Aloenzimas 13 36 0.394 96 0.083 Silva Montellano et al., 2003b
A. murpheyi Aloenzimas 27 508 0.098 44.4 0.113 Parker et al., 2007
A. parryi cultivada Aloenzimas 30 240 0.079 25 0.361 Parker et al., 2010
A. parryi wild Aloenzimas 30 270 0.114 478 0.1 Parker, etal., 2010
A.victorige-reginae Aloenzimas 10 35.5 0.334 83 0.236 Martinez Palacios etal, 1999
A. lechuguilla cloroplasto 1 289 0.931 28** 0.78 Scheinvaretal, 2017
A. striata falcata cloroplasto 1 54 0.713 5** 0.679 Martinez-Ainsworth, 2013
A. stricta cloroplasto 1 57 0.524 3** 0.898 Martinez-Ainsworth, 2013
A. angustifolia cultivada ~ ISSR 69 960 027 69.28 0.36 Vargas Ponce, et al,, 2009
A. angustifolia silvestre ISSR 69 228 0.322 87.93 0.17 Vargas Ponce, et al., 2009
A. celsii ISSR 47 156 0.248 89.4 0.13 Rocha Munive, 2006
A. cupreata ISSR 34 153 0.257 88.8 0.145 Aguirre Dugua y Eguiarte 2013
A. cupreata ISSR 99 134 0.3566 94.44 0.112 Scheinvar, 2008
A. cupreata vivero ISSR 99 100 0.3219 84.44 0.101 Scheinvar, 2008
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A. difformis ISSR 51 158 0.202 62.7 0.113 Rocha Munive, 2006

A. garcia-mendozae ISSR 65 133 0.24 724 0.098 Gonzalez Gonzalez, 2005

A. hidalguensis ISSR 43 276 0.205 71.5 0.064 Rocha Munive, 2006
A.potatorum ISSR 34 179 0.246 83.3 0.084 Aguirre Dugua y Eguiarte 2013
A. potatorum ISSR 99 311 0.3122 93.33 0.113 Scheinvar, 2008

A. striata falcata ISSR 47 310 0.265 80.85 0.279 Trejo, 2006

A. striata striata ISSR 53 150 0.237 76.7 0.103 Rocha Munive, 2006

A. striata striata ISSR 47 231 0.191 70.27 0.192 Trejo, 2006

A. striata striata ISSR 27 221 0.407 0.933 0.672 Rives, 2009

A. tequilana Var Azul ISSR 69 45 0.08 20.2 - Vargas Ponce, et al., 2009

A. xylonacantha ISSR 65 132 0.183 67.69 0.063 Colin, 2006

A. xylonacantha ~ ISSR 57 155 0.199 754 0.059 Rocha Munive, 2006
A. ingequidens cultivada ~ssrnuclear 10 200 0.698 7.1* - Figueredoetal, 2015
A. inaequidens manejada ssrnuclear 10 90 0.733 7.7 * - Figueredo et al., 2015

A. inaequidens silvestre  ssrnuclear 10 169 0.704 7.6* - Figueredo et al., 2015

A. hookeri ssrnuclear 10 19 0.485 3.4%* - Figueredo et al., 2017

A. cupreata wild ssrnuclear 10 19 0.51 4.0 0.069 Figueredo et al., 2017

A. cupreata cultivado ssrnuclear 10 19 048 3.2* 0.069 Figueredo et al., 2017

A. palmeri ssrnuclear 7 30 0.6589 100* -  Lindsay etal., 2012

A. parryi cultivado ssrnuclear 4 158 0.433 78.6* 0.76 Parker, et al., 2010

A. parryi silvestre ssrnuclear 4 192 0.621 100 * 0.148 Parker, et al., 2010

A. parryi silvestre ssrnuclear 7 30 0.5502 85.7* -  Lindsay et al., 2012

A. potatorum ssrnuclear 7 232 0.88 100* 0.39 Felix-Valdez, 2015

A cerulata RAPD 42 199 0.181 77.62 0.098 Navarroetal, 2003
A. desertii RAPD 53 289 0.21 68.23 0.14 Glz. Chauvet, 2001

A. karwinskii RAPD 122 41 021 49 0.49 Lopez Urrutia, 2004

A. subsimplex RAPD 42 102 0.143 78.56 0.084 Navarro et al., 2003

Niveles de variacion y estructura encontrados en los diferentes estudios publicados en los que se trabajo con
alguna especie Agave. Marcador= Marcador molecular utilizado en el trabajo; No. Loci= Numero de loci
amplificados en el trabajo; N= Numero de individuos amplificados; He= Heterocigosis esperada
poblacional; P= Polimorfismo (** en el caso de cloroplasto se reporta el niemero de haplotipos; * en el caso

de ssr se reporta la riqueza alélica). Fst= estructura poblaciona
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Los valores de diversidad obtenidos dependen del tipo de marcador molecular utilizado en
cada estudio (Figura 12a; Tabla 4). La mayoria de los trabajos utilizaron ISSR como marcador
molecular. El cloroplasto y los microsatélites presentan los mayores rangos de diversidad
genética (promedio: He 0.723 ISSR y He 0.659 para ssr; Tabla 3) y de estructura (Fst 0.43 y Fst
0.78). Los marcadores nucleares (dominantes y codominantes) muestran niveles de variaciéon
intermedios de entre 0.18 (RAPD) a 0.33 (AFLP) y de estructura relativamente baja (Fst 0.15 a
Fst 0.20; Figura 12a). Estos valores de variacion y estructura corresponden con los de especies

monocotiledoneas de polinizacion cruzada (Hamrick y Godt, 1996).

Tabla 4. Datos de diversidad genética y estructura promedio por marcador molecular para

distintas especies de Agave.

No. de

Marcador estudios NoLoci N He Tot P_NoHaps Fst Nm
AFLP 2 242 73.5 0.332 82.58 0.165 -
Aloenzimas 8 20.37 214.43 0.200  58.29375 0.154 3.98
cloroplasto 3 1 133.33  0.723 12 0.785 -
ISSR 18 59.66 224 0.252 71.642 0.168 2.575
ssr nuclear 8 7.37 137.62  0.659 60.8387 0.4326 10.066
RAPD 4 64.75 157.75  0.186 68.352 0.203 3.298

Niveles de variacion y estructura promedio para diferentes especies en distintos estudios
publicados. Marcador= Marcador molecular utilizado en el trabajo; No. Loci= Numero de
loci amplificados en el trabajo; He= Heterocigosis esperada poblacional; P= Polimorfismo
(** en el caso de cloroplasto se reporta el niiemero de haplotipos; * en el caso de ssr se

reporta la riqueza alélica). Fst= estructura poblaciona

Los valores de diversidad de marcadores nucleares (no hipervariables como microsatélites)
muestran que las especies de Agave tienen niveles de heterocigosis entre He= 0.1 y He=0.4
(promedio He=0.23) y niveles de estructura de etre Fst= 0.1 y Fst= 0.3 (promedio Fst=0.169;

Figura 12b). Estos niveles de variacion, son revisados en Eguiarte et al., 2013.
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Variacion y estructura en Agave por marcador
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Figura 12. Diversidad y estructura genética en Agave. a) Niveles generales de variacion y
estructura en estudios de genética de Agave por marcador molecular. b) Diversidad contra
estructura en estudios de genética de Agave sin considerar estudios de cloroplasto ni

microsatélites nucleares. Datos obtenidos a partir de citas segtn tabla 2.

La distribucion espacial de la diversidad genética de las poblaciones de diferentes
especies de agave muestra mayor diversidad en el centro de México y menor diversidad hacia el
norte o hacia el sur (Figura 13), sin embargo, atn faltan datos de diversidad genética, como para

confirmar el patron latitudinal (Figura 14), particularmente fuera de México.
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Figura 14. Patrones latitudinales y longitudinales de la variacién genética. En colores se
observan los distintos marcadores moleculares. Las lineas punteadas indican los limites

geograficos de México. Datos a partir de citas en tabla 2.

En caso de corroborarse esta relacion, podriamos decir que México presenta mayores

niveles de variacion genética, particularmente en el patrén latitudinal.
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ABSTRACT

Aim The history of Agave lechuguilla, a characteristic and dominant plant of
the Chihuahuan Desert, was reconstructed in order to determine the impor-
tance of the Neogene orogenic uplift and the Quaternary glacial-interglacial cli-
matic changes on the genetic patterns of a native Chihuahuan Desert species.

Location Chihuahuan Desert, Mexico and United States.

Methods Chloroplast DNA data from A. lechuguilla were analysed to describe
levels of genetic diversity and structure and to infer the species’ demographic
history, using traditional methods and approximate Bayesian computation
(ABC). The time of divergence of the different haplogroups was estimated with
a Bayesian approach. In addition, ecological niche modelling was used to iden-
tify possible refugia.

Results Molecular dating analyses showed that A. lechuguilla originated
4.46 Ma and later differentiated into four haplogroups. The average chloroplast
genetic diversity was low (Hd, 0.24), with high levels of genetic differentiation
(Gst> 0.780). Demographic analysis, niche modelling and ABC indicated a
recent expansion from at least five glacial refugia located south of the species’
current distribution.

Main conclusion Agave lechuguilla originated in the Neogene, and the
glacial-interglacial events of the Pleistocene resulted in the expansion and con-
traction of its range, playing an important role in its intraspecific diversifica-
tion. These contraction—expansion events are consistent with biogeographical
regions previously identified in the Chihuahuan Desert.

Keywords
Agave lechuguilla, Chihuahuan Desert, Neogene, North American warm
desert, phylogeography, Pleistocene refugia, population genetics

INTRODUCTION

The Chihuahuan Desert is the largest and most diverse warm
desert in North America (Hernandez et al., 2001; Olson &
Dinerstein, 2002). Nevertheless, there is still little evidence
on the role and importance of the Neogene orogenic uplift
and the Pleistocene climate changes on the genetic structure
and diversity and the geographical range of its flora (Soltis
et al., 2006; Loera et al., 2012; Gandara & Sosa, 2014;

Herndndez-Hernandez et al., 2014).

The Neogene was a period of intense geomorphological
and climatic change in the Chihuahuan Desert, involving
biological diversification and major environmental changes

© 2016 John Wiley & Sons Ltd

(Axelrod, 1948; Raymo & Ruddiman, 1992). Palaeontological
and molecular evidence suggest that the glacial climate cycles
that occurred over the last 2.5 Myr affected the distribution,
diversity and genetic structure of North American plant and
animal populations (Richmond & Fullerton, 1986; Rutter
et al., 2012; Gamez et al., 2014; Castellanos-Morales et al.,
2016). Using herpetofauna distribution data, Morafka (1977)
divided the Chihuahuan Desert into the Trans-Pecos, Mapi-
mian and Saladan subprovinces and the Rio Panuco relict
desert. More recently, Arriaga et al. (1997) divided the Chi-
huahuan Desert into the altiplano norte or northern altiplano
(Chihuahuense) and altiplano sur or southern altiplano
(Zacatecano—Potosino) provinces.

http://wileyonlinelibrary.com/journal/jbi 1
doi:10.1111/jbi.12851
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The genus Agave originated in the Miocene (7.9-9.8 Ma;
Good-Avila et al., 2006). As one of the most important
elements of North American warm deserts, it can provide
important clues about the processes that affected the areas
where the genus occurs (Eguiarte et al, 2013). Agave
lechuguilla Torr., a characteristic and dominant component
of the Chihuahuan Desert biota, is a long-lived mono-
carpic species propagated by seeds and clonaly, with a
generation time of 10-35 years (Gentry, 1998; Eguiarte
et al., 2013).

A previous study on A. lechuguilla using nuclear allozyme
loci reported generally high levels of genetic variation and
low levels of genetic differentiation between populations
(Silva-Montellano & Eguiarte, 2003a,b). The authors also
found a latitudinal gradient in its genetic diversity, with an
excess of heterozygotes in more southerly populations. The
effective population size of the haploid and maternally inher-
ited chloroplast genome is one quarter that of diploid neu-
tral nuclear genes. Haplotype frequencies may thus reach
equilibrium more rapidly and show higher levels of differen-
tiation than nuclear data and can be used to infer historical
relationships among the different genetic lineages in
A. lechuguilla.

Phylogeographical analyses are useful for explaining popu-
lation structure and assessing the roles of past climate and
orographic changes in determining current patterns of differ-
entiation and diversity. One pattern that has been observed
in warm-desert biota is one of repeated Pleistocene cycles of
range contraction towards suitable conditions in southern
refugia during adverse environmental conditions and range
expansion towards the north when conditions improve
(Hewitt, 2004; Gamez et al., 2014; Gavin et al., 2014; Castel-
lanos-Morales et al., 2016). Our aim was therefore to use sta-
tistical phylogeography to test whether refugia existed for
A. lechuguilla. Four non-coding chloroplast fragments
(3378 bp) were analysed in 15 populations of A. lechuguilla,
and ecological niche modelling (ENM) was conducted to
infer the species’ past geographical history. A Bayesian
approach was also used to date the species’ main diversifica-
tion events and test whether Pleistocene refugia existed and,
if so, when.

Under a refugial scenario, we would expect high total
genetic diversity, but low intrapopulation diversity as a result
of differentiation between populations in separate refugia. In
addition, a high proportion of unique haplotypes and
monomorphic populations would be found outside refugia,
with higher levels of diversity in populations located in refu-
gia, and demographic analyses should detect signals of demo-
graphic expansion. Under this refugial scenario, ecological
niche modelling should also reveal a reduced predicted area
during periods of adverse conditions. In contrast, under a
‘no refugia’ scenario, we would expect both high total diver-
sity and high intrapopulation diversity, with haplotypes
shared between populations and similar numbers of unique
haplotypes across regions. Moreover, demographic analyses
should be consistent with historical population stasis, and

2

ecological niche models should show the same predicted dis-
tribution at different times.

MATERIALS AND METHODS

Plant sampling

Fifteen populations representing the broad distribution of
Agave lechuguilla were analysed (Fig. 1). To avoid repeated
sampling of the same clone, tissue was collected from indi-
viduals at least 2 m apart, as described in Silva-Montellano
& Eguiarte (2003b). Samples were stored at —80 °C in an
ultra-freezer in the tissue collection of the Instituto de
Ecologia, UNAM (see Table S1 in Appendix Sl in Support-
ing Information for the location of each population).

Genetic data analysis

Total genomic DNA was extracted from approximately
0.5 cm? of plant tissue using a modified CTAB method
(Doyle, 1987). Four non-coding chloroplast fragments —
psbj-petA, 3'rps16-5'trnK, rpl32—trnL (Shaw et al., 2007) and
trnl—trnF (Taberlet et al, 1991) — were amplified and
sequenced from 289 individuals. All sequences were depos-
ited in the NCBI GenBank (see Table S3 and Methods S1 in
Appendix S1 for the full procedures and accession numbers).

Population genetic diversity

The observed number of haplotypes, with indels (h) and
without indels (h*), haplotype diversity (Hd), nucleotide
diversity (m) and Watterson’s theta (0,) were estimated for
each population and lineage of haplotypes or haplogroup
(identified by genetic structure analysis; see below) using
PEGAS 0.4 (Paradis, 2010) in R 2.15.1 (R Core Team, 2012).

A minimum-spanning network was generated with Tcs 2.1
(Clement et al., 2000), considering indels as missing data
and using a 95% identity criterion to define connection lim-
its.

To test for the presence of phylogeographical structure,
diversity and differentiation parameters were estimated for
unordered and ordered haplotypes (Gsy and Ngr) with
100,000 permutations using pErRMUT 2.0 (Pons & Petit,
1996). Isolation by distance (IBD) was tested with a Mantel
test with 10,000 permutations of the pairwise estimates of
the linear function Fsp/(1 — Fgr) against geographical dis-
tance using ARLEQUIN 3.5.1.3 (Excoffier & Lischer, 2010). To
infer population genetic structure, a Bayesian approximation
of individual genetic mixture with linked loci was used, as
implemented in Baps 6.0 (Corander & Tang, 2007), using
five independent runs and testing 1-20 groups.

Demographic analysis
To test for departures from neutrality with constant popula-

tion size, Tajima’s D and Fu’s Fs were calculated with PEGAs

Journal of Biogeography
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Figure 1 (a) Geographical distribution and frequency of Agave lechuguilla haplotypes for each sampled population and biogeographical
region where the species occurs according to Morafka (1977, solid lines) and Arriaga et al. (1997, dotted lines) and (b) minimum
spanning network of A. lechuguilla haplotypes, where circle diameter is proportional to haplotype frequency.

and DNaSP 5.10 (Librado & Rozas, 2009) respectively. Mis-
match distributions for the observed and expected distribu-
tions under pure demographic expansion were calculated in
ARLEQUIN 3.5.1.3. To validate the fit of the models, the sum
of squared deviations (SSD; Schneider & Excoffier, 1999)
between the observed and expected distribution as well as
the raggedness index (Rd) of the observed distribution were
obtained.

The expansion time was estimated from the mismatch dis-
tribution using the tau statistic, T = 2uT, and translated into
absolute time in years using the equation T =1 (2u) ',
where u = pkg, p is the substitution rate in substitutions per
site per year, k is the average sequence length of the DNA
region, and g is the generation time in years (Harpending,
1994). Substitution rates of 1.1 x 10~° and 1.6 x 10~° sub-
stitutions per site per year were used based on the minimum
and maximum estimates for the maize/wheat chloroplast
genes in Wolfe et al. (1987). An average generation time of
15 years was used for A. lechuguilla, as a value intermediate
between 10 and 35 years.

To describe the behaviour of effective population size (N.)
over time, a coalescence analysis based on a Bayesian skyline
plot was performed in BeasT 1.8 (Drummond et al., 2005).
Five independent runs were conducted using the HKY sub-
stitution model and 10 million generations for each run,
sampling every 1000 generations. A relaxed lognormal clock
and a piecewise linear model were used. The time and effec-
tive population size values were transformed using the rate
of 1.1 x 1077 substitutions per site per year, as described
above. Approximate effective sample sizes were calculated
using TRACER 1.5.

Divergence times
BEAST was used to date the main divergence events in Agave

lechuguilla. Sequences from various members of the

Journal of Biogeography
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Agavoideae clade, including species of Yucca (28 GenBank
accession numbers given in Table S3 in Appendix S1), were
downloaded from NCBI for the chloroplast spacers analysed
here (psbJ—petA, 3'rps16-5'trnK, rpl32—trnL and trnL—trnF) as
well as the genes for maturase K (matK), NADH dehydroge-
nase subunit J (ndh]), RNA polymerase beta chain (rpoB)
and RNA polymerase beta chain (rpoCI), and the trnL—trnF
intergenic spacer. For each cpDNA region, the best model of
sequence evolution was determined based on the Bayesian
information criterion, implemented in jMobpeLTEsT 2.1.4
(Darriba et al., 2012), using a relaxed clock with a lognormal
model and the Yule speciation process as the tree prior. One
hundred million Markov chain Monte Carlo (MCMC) gen-
erations were run, sampling every 10,000 steps.

To calibrate the tree in years, two calibration points were
used: (1) a uniform prior of 7-12 Ma to date the origin
of the Agave sensu lato clade, in order to include the date of
8-10 Ma obtained by Good-Avila et al. (2006); and (2) a
normal prior with a mean of 15.6 Ma and a standard devia-
tion of 1.4 Myr (12.86-18.34 Ma) to date the origin of the
Yucca clade, as provided by the fossil record (Tidwell &
Parker, 1990). The final maximum-clade-credibility tree was
calculated with a 10% burn-in and a 0.5 posterior limit using
TREEANNOTATOR 1.6.1.

Ecological niche model

An ecological niche model (ENM) was produced for the spe-
cies and projected onto environmental conditions of the Last
Interglacial period (LIG, c¢. 120-140 ka) and the Last Glacial
Maximum (LGM, c. 21 ka) using MaxenT 3.3.3e¢ (Phillips
et al., 2006). We used 19 bioclimatic layers from WorldClim
database and six topographical layers from the USGS (see
Methods S2 in Appendix S1 for the complete procedure).

To identify stable climatic areas or refugia, the ENM of
A. lechuguilla was projected onto the LGM and LIG periods,

3



E. Scheinvar et al.

in addition to the current model. A sum of the binomial ras-
ter layers was then calculated for each period (current, LGM
and LIG).

Finally, the predicted logistic value of the current model
was obtained as an estimate of the relative environmental
suitability for the species of a site compared to another site
(Elith et al., 2011). This value was used to test for correlation
with genetic diversity values and the latitudinal position of
the data using the sTaTs package in R. Bioclimatic variable
values were also obtained for all the pixels located within a
radius of 2500 m of each population’s coordinates to
describe the area’s general conditions at the different mod-
elled times.

Approximate Bayesian computation

An approximate Bayesian computation (ABC) approach was
used to test for two possible dates of the last population
expansion event (LGM population expansion vs. LIG popula-
tion expansion). prvaBc 2.0.3 (Cornuet et al, 2014) was
used to generate six million simulated data sets with the
same number of gene copies and loci as the observed data.
For each simulated data set, the program estimated 22 sum-
mary statistics (including the number of haplotypes, number
of segregating sites, mean pairwise differences and the num-
ber of paired haplotypes), which were compared with the
values estimated from the observed data.

Simulated scenarios consisted of an initial divergence in
four different lineages (haplogroups) t; generations ago with
an increase in effective population size in each lineage or hap-
logroup over the LGM (Scenario 1) or the LIG (Scenario 2).
Priors were given uniform distributions except for the times
tested (LIG and LGM), which were given normal distribu-
tions (see Table S2 and Fig. S1 in Supporting Information). A
uniform prior mean mutation rate ranging from 107" to
1077 substitutions per site per year was used, assuming the
HKY mutation model with 8% of invariant sites.

The posterior probability of each scenario was estimated
by fitting a weighted logistic regression to the 1% of the sim-
ulated data sets closer to the observed data. To assess confi-
dence in the chosen models, 500 pseudo-observed data sets
were simulated for each scenario to estimate Type I and
Type 1II error rates.

RESULTS
Genetic data analysis

Genetic diversity

The four chloroplast regions had a total length of 3378 bp:
psbJ-petA, 1113 bp; 3'rps16-5'trnK, 679 bp; rpl32—trnL,
652 bp; trnL—trnF, 934 bp (see Table S4 and Table S5 in
Appendix S1 for sequences and haplotype frequencies). A
large, 214-bp indel was detected in the rpl32—trnL region in
13 individuals. A total of 28 haplotypes were found when

4

indels were treated as a fifth character state, or 14 haplotypes
when indels were treated as missing data (Table 1). To
reduce the probability of homoplasy, the data that consid-
ered indels as missing data were used for all analyses.

Total haplotype diversity was high (Hd, 0.931), but aver-
age intrapopulation diversity was much lower (Hd, 0.24),
indicating strong genetic differentiation among populations
(Table 1).

Relationships among haplotypes

The network of 14 haplotypes was well resolved, with only
three missing inferred ancestral mutations (Fig. 1b). Except
for haplotype F, the most common haplotypes (C, G and K)
were located at the tips of the network. The least common
haplotype was I, located at the centre of the network and
found in a single individual in population L11 (near to Cua-
tro Ciénegas valley in the state of Coahuila; Fig. 1a). Eight of
the 14 haplotypes (A, B, H, I, J, L, M and N) were exclusive
to one population, and almost half of the populations (L1,
L3, L4, LMa, L8, L10 and L13) were fixed for a particular
haplotype (Fig. 1b; Table S5 in Supporting Information S1).

The network showed four main lineages or haplogroups
around the rare haplotype I: (1) the northern haplogroup,
comprising haplotype F and the haplotypes surrounding it
(haplotypes G, H, L, M and N), with a northern geographi-
cal distribution restricted to the altiplano norte; (2) the
southern haplogroup, including haplotypes A and B, with a
distribution restricted to the southern Rio Pdnuco region;
(3) the central haplogroup, comprising haplotypes D, E and
J, found in the Mapimian region; and (4) the north-central
haplogroup, comprising haplotypes C and K, spanning the
south-central and northern areas of the species’ distribution
in the Saladan and Trans-Pecos regions (Fig. 1b).

Population structure

A permutation test on ordered versus unordered haplotypes
showed strong structure in both ordered (Nsr, 0.814; S.E.,
0.072) and unordered (Ggr, 0.780; S.E., 0.069) alleles, but the
differences were not significant (P > 0.05), indicating a lack
of phylogeographical signal. Accordingly, the Mantel test also
showed no IBD (/% 0.12; P, 0.18).

The analysis of population structure performed with Baps
showed that the optimal partition consisted of five genetic
clusters (log-likelihood, —2797.19), recovering the same
structure as that observed in the haplotype network, but sep-
arating the two most distant haplotypes of the north-central
haplogroup into two different groups (Figure S2 in
Appendix S1).

Demographic analysis

A sudden demographic expansion was detected in the south-
ern haplogroup through the raggedness value (P > 0.05;
Table 1) as well in the north-central and central haplogroups
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through the sum of squared deviations (SSD) (Table 1). In
these populations,
1.1 x 1077 site ! year !, expansion was estimated to have
occurred in the Pleistocene. In contrast, the northern hap-
logroup showed no signal of demographic change (Table 1).
The skyline plot of the whole species showed that it had not
yet reached equilibrium, but revealed a tendency to a

and assuming a mutation rate of

decrease in population size followed by a recent expansion to
current conditions (Figure S3 in Appendix S1).

Divergence times

The chronogram of the most probable tree (Fig. 2) indicated
that A. lechuguilla originated c. 4.46 Ma (95% HPD, 2.47—
6.71 Ma) in the Neogene. It depicted the same groups as
obtained in the minimum-spanning network and by Baps.
The northern haplogroup originated c. 2.6 Ma (95% HPD,
1.01-4.62 Ma) at the Neogene—Quaternary transition; it
includes a clade, comprising haplotypes L and N and located
in the north-eastern area, that diverged later, at around

0.87 Ma (95% HPD, 0.05-2.27 Ma). The other groups coa-
lesced during the Pleistocene (Quaternary): the central hap-
logroup in the Mapimian region originated ¢. 1.51 Ma (95%
HPD, 0.22-3.55 Ma); the southern haplogroup 1.09 Ma
(95% HPD, 0.06-2.97 Ma), and the north-central hap-
logroup 0.93 Ma (95% HPD, 0.01-2.87 Ma).

Ecological niche analysis

The predictive performance of bioclimatic models was ade-
quate (area under the curve of the receiver operating charac-
teristic, AUC >0.980). The LIG model predicted the most
reduced (c. 41,191 km?) and fragmented species distribution
(Fig. 3), with six isolated areas along the base of the Sierra
Madre Oriental. The LGM model predicted a distribution
area of intermediate size (c. 299,968 km?, seven times larger
than that of the LIG), forming a continuous area that
included the LIG areas as well as an expanded area in the
north-west. The most extensive distribution was obtained
using the present-day model (c. 774,277 km?, 2.5 times
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History of Agave lechuguilla in the Chihuahuan Desert

Figure 3 Ecological niche model for Agave
lechuguilla in the Chihuahuan Desert at
present (light blue) and projected to the
LGM (c. 21 ka, dark grey) and LIG (c.

130 ka, black) climatic conditions. Red
points show the location of the populations
analysed.

] Present (0 ka)
B LGM (c. 21 ka)

M LIG (c. 130 ka)
@ Populations

larger than that of the LGM) and comprised all the pixels
from the LGM model as well as a recently colonized north-
western area.

An area was predicted with continuous presence of
A. lechuguilla over the three periods (Fig. 4). This area of
c. 35,145 km* had almost the same extent as that obtained
for the LIG and showed a species distribution fragmented
into the following populations along the base of the Sierra
Madre Oriental: Zimapan—Metztitlan, Sierra Gorda, Sierra de
Alvarez, Sierra Plegada, Saltillo and Cuatro Ciénegas valley.

A significant correlation was detected between the pre-
dicted logistic value of the ENM and the chloroplast genetic
diversity of  A. lechuguilla in  current (r = 0.4258,
P < 0.001), LGM (r=0.489, P < 0.001) and LIG
(r=0.3404, P < 0.001) environmental conditions (Fig. 5).
Genetic  diversity was also correlated with latitude

(r=—0.46, P < 0.001), with less variation towards the
north (Fig. 5).

Approximate Bayesian computation

The posterior probability of the ABC model for the scenario
of demographic expansion after the LGM (c. 21 kyr BP) was
significantly higher (Table 2) than for the scenario of demo-
graphic expansion after the LIG (c. 120-140 kyr BP). The
expansion time was estimated to be ¢. 19,200 years ago.

DISCUSSION

Our data support a Neogene origin for A. lechuguilla, with
two ancient lineages formed in the biogeographical regions
of altiplano norte and altiplano sur, congruent with the

Figure 4 Pleistocene refugia for Agave
lechuguilla (black area with green outline) in
the Chihuahuan Desert over the LIG (c.

130 ka), LGM (c. 21 ka), and present. (a)
Zimapan—Metztitlan and Sierra Gorda; (b)
Sierra de Alvarez; (c) Sierra Plegada; (d)
Saltillo; (e) north of Cuatro Ciénegas.
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Table 2 Estimated time parameters and model confidence values from the approximate Bayesian computation (ABC) analysis of Agave
lechuguilla in the Chihuahuan Desert using DIYABC.

LGM expansion

LIG expansion

Posterior probability
Model performance

0.9886 (0.9869, 0.9904)

0.0114 (0.0096, 0.0131)

PODs LGM expansion 0.85 0.17 (Type I error)
PODs LIG expansion 0.33 (Type II error) 0.67
Outlying summary statistics 6 7

Composite 0 parameters (NL)
N1

1.55 x 107> (1.25 x 107>, 3.03 x 107°)

N2 2.64 x 107*(8.73 x 107>, 7.22 x 10°%) -
N3 328 x 107% (1.02 x 1074, 9.23 x 10°%) -
N4 1.77 x 107% (9.04 x 107°, 4.17 x 107 -
Nlpast 2.68 x 107* (4.85 x 1072, 7.54 x 107%) -
N2past 3.46 x 107° (2.96 x 107°, 1.82 x 10°%) -
N3past 9.91 x 107* (1.98 x 107% 1.54 x 107°) -
N4past 3.02 x 107* (1.03 x 107, 6.88 x 107 -
Time parameters (generations)

LIG 8420 (8070-8670)
LGM 1280 (1210-1380) -
T, 242,000 (140,000-448,000) -

Posterior probabilities (using a logistic approach) are given with 95% confidence intervals. PODs LGM expansion: proportion of cases where each
scenario was selected using 500 pseudo-observed data sets simulated under the LGM expansion scenario; PODs LIG expansion: proportion of
cases where each scenario was selected using 500 pseudo-observed data sets simulated under the LIG expansion scenario. Median composite
parameter estimates are given with 5% and 95% quantiles. Time parameters are given in generations.

divisions of the Chihuahuan Desert suggested by Arriaga
et al. (1997). The data also suggest that Pleistocene climate
changes had an important role in a second haplotype diversi-
fication event across the Chihuahuan Desert, which is consis-
tent with the divisions suggested by Morafka (1977). The
genetic data, ENM, demographic analyses and ABC simula-
tions all support a recent expansion towards the north from
southern LGM (Pleistocene) refugia located at the base of
the Sierra Madre Oriental.

Genetic diversity and structure

Different studies have examined the population genetics of
Agave using nuclear genes (reviewed in Eguiarte et al., 2013).

8

This is, however, the first study to examine it with chloro-
plast data. Although it is difficult to compare studies using
different markers, Agave nuclear data general show high
levels of diversity (H,, 0.05-0.39) and relatively low to mod-
erate levels of structure (Fsy or Gst, 0.05-0.27), as expected
for such a recent and diverse group.

Agave lechuguilla showed relatively high levels of total
chloroplast genetic variation, low average intrapopulation
diversity and high levels of genetic structure (Gsr = 0.780),
as could be expected under a refugial scenario. Similar
chloroplast genetic diversity values were obtained for two
perennial plants from xeric habitats in the Chihuahuan
Desert: Humnnemannia fumariifolia (Hd, 0.947; Sosa et al.,
2009) and Fouquieria shrevei (Hd, 0.743; Aguirre-Liguori
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et al., 2014). Furthermore, nuclear allozyme data showed
that A. lechuguilla has higher genetic variation (H,, 0.393;
Silva-Montellano & Eguiarte, 2003b) than other Agave spe-
cies (Eguiarte et al., 2013), which is consistent with this spe-
cies having one of the widest distribution areas of any Agave
species, at more than 1500 km?.

The genetic differentiation values obtained here are higher
than reported from nuclear data (Fsr, 0.083; Silva-Montellano
& Eguiarte, 2003b). This can be attributed to the gravitational
dispersal of seeds, and thus of maternally inherited chloroplas-
ts, being restricted compared to the dispersal of pollen by bats
and other pollinators. In addition, as cpDNA reaches equilib-
rium faster, it has been reported to show stronger effects of
genetic drift than nuclear data (Petit et al., 2005).

The latitudinal gradient in the genetic diversity of
A. lechuguilla, described by Silva-Montellano & Eguiarte
(2003b) using a nuclear marker, was confirmed in this study
by chloroplast markers. The higher genetic diversity of the
southern populations than the northern ones can be
explained by the existence of southern refugia from which
populations expanded. Furthermore, the lack of IBD and
phylogeographical structure can be explained by independent
range shifts from several Pleistocene refugia, followed by sec-
ondary contact, as shown by the disjunct distribution of hap-
lotypes C and K (north-central haplogroup).

Neogene origin

Our estimate of 9.89 Ma (95% HPD, 7.21-10.16 Ma) for the
origin of Agave sensu lato agrees with the date of 8-10 Ma
obtained by Good-Avila et al. (2006). Our estimated origin
of A. lechuguilla is, however, older than the date of 2.5 Ma
obtained by Good-Avila et al. (2006). The species appears to
have originated in the Pliocene (late Neogene), c. 4.46 Ma
(95% HPD, 2.47-6.71 Ma), and diversified into two clades
(one consisting of the northern haplogroup and the other
containing the other haplogroups) shortly after. These clades
are partly congruent with the biogeographical areas of the
altiplano norte (north haplogroup) and altiplano sur (central,
north-central and southern haplogroups) suggested by
Arriaga et al. (1997).

Over the Neogene, atmospheric CO, concentrations and
air temperature both decreased and the North American
Cordillera rose, doubling in size over the last 15 Myr, more
rapidly from 7 Ma to 5 Ma (Raymo & Ruddiman, 1992).
These events created geographical barriers that increased
aridity, promoting the formation of new habitats and arid
deserts in North America (Wilson & Pitts, 2010; Bryson &
Riddle, 2012; Loera et al., 2012). Aridification provided new
opportunities for colonization and allopatry, which resulted
in speciation and adaptive radiations (Jaeger et al., 2005;
Castoe et al., 2007; Bryson & Riddle, 2012; Herndndez-
Hernédndez et al., 2014).

Decreased global atmospheric CO,, and the concomitant
increase in aridity (Petit et al, 1999; Pearson & Palmer,
2000), has been suggested as the main process promoting the

Journal of Biogeography
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expansion of plants with C, photosynthesis along the newly
formed North American steppes and semidesert habitats
(Axelrod, 1985; Arakaki et al., 2011; Herndndez-Hernandez
et al., 2014). The ability of CAM plants such as A. lechuguilla
to use water efficiently and maintain carbon gain under
extreme water stress seems to have represented a clear adap-
tive advantage for expanding and colonizing newly formed
environments such as the Chihuahuan Desert (Eguiarte
et al., 2013; Herndndez-Hernadndez et al., 2014).

Pleistocene refugia

Our data suggest that the current A. lechuguilla haplotypes
differentiated during the late Neogene and the Pleistocene.
Over these periods, arid-adapted species decreased their dis-
tributional areas and population sizes and became isolated
into smaller populations or refugia, increasing the population
structure. When environmental conditions became favour-
able, these isolated populations came into contact, preventing
speciation but increasing genetic variation (Sosa et al., 2009;
Wilson & Pitts, 2010, 2012; Gdmez et al., 2014).

The Pleistocene was an important diversification period for
A. lechuguilla and other agaves. The first diversification signal
was found in the northern haplogroup, in the altiplano norte,
at the Pliocene—Pleistocene transition (c. 2.6 Ma). This date is
consistent with the first and most widespread Pliocene glacia-
tion in western North America, the late Gauss (2.9-2.58 Ma;
Richmond & Fullerton, 1986). Throughout this period, low
temperatures could have promoted range fragmentation in
A. lechuguilla and the isolation of populations in different
refugia, where they survived and later differentiated into the
haplotypes found in the altiplano norte (Trans-Pecos and
Mapimian regions). The division between the central and
north-central haplogroups corresponds to the limit between
the altiplano norte (Mapimian) and altiplano sur (Saladian).
Other arid-adapted species have shown genetic differentiation
patterns congruent with our results (Castoe et al., 2007; Bry-
son & Riddle, 2012; Loera et al., 2012).

The second and third events of lineage divergence coincide
with two early Pleistocene interglacial periods when
A. lechuguilla populations could have come into contact after
periods of isolation. The second event (c. 1.5 Ma) occurred
in the central haplogroup, located in the Mapimian region of
the altiplano norte, and coincides with the interglacial period
of the Pre-Illinoian H stage (between 1.54 and 1.33 Ma; Rut-
ter et al., 2012). The third event (1.09 and 0.93 Ma in the
north-central and southern haplogroups respectively)
occurred in the Rio Pdnuco relict desert region and coincides
with the end of upper Matuyama glaciation (Morafka, 1977;
Rutter et al., 2012). These events are consistent with the
regional divisions suggested by Morafka (1977).

LIG refugia and LGM expansion

Agave lechuguilla experienced its greatest range contraction
during the LIG, with a later expansion to northern areas over

9
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the LGM. These range dynamics are supported by the gradi-
ent of genetic diversity showing higher diversity at southern
latitudes, the demographic expansion signal found in the
South, Central and North-central haplogroups, and the
ENM. The ABC model also suggests a higher probability of
population expansion in the LGM than in the LIG. The same
pattern of range contraction during the LIG and population
expansion over the Pleistocene and Holocene has been
reported for other arid-adapted taxa (Jaeger et al, 2005;
Rebernig et al., 2010; Castellanos-Morales et al., 2016).

In the Chihuahuan Desert, the late Pleistocene was charac-
terized by cool summers and mild, wet winters (Metcalfe,
2006). The Chihuahuan Desert was warmer and wetter in
the LIG than it is today, with more rain in its coldest quarter
(see Methods S3 and Figure S4 in Appendix S1). It was
colder in the LGM than today, with a winter rain regime
(Metcalfe, 2006). According to our data, the populations of
A. lechuguilla that survived the LIG did so in areas that rep-
resent the species’ maximum range contraction, where they
found shelter from the warm and humid conditions. During
the LGM, the Chihuahuan Desert’s climate became drier and
colder than during the LIG; A. lechuguilla started expanding
to the north, and populations became more connected. After
this Last Glacial Period, favourable environmental conditions
allowed A. lechuguilla to widen its distribution and increase
the connectivity between its populations even more.

According to ENM, there have been three large continuous
areas and two small, isolated areas with adequate environmen-
tal conditions for A. lechuguilla for the last 130 kyr (Fig. 4).
As in Gavin et al. (2014), these areas were defined here as
Quaternary refugia for A. lechuguilla in the Chihuahuan
Desert, that is, locations where the taxon has survived periods
of regionally adverse climate. These areas coincide with the
following current localities: (1) the area of Zimapan—Met-
ztitlan—Sierra Gorda de Querétaro—Cadereyta, in the states of
Hidalgo and Querétaro (populations LO1 and L02 in the Rio
Panuco region); (2) Sierra de Alvarez, state of San Luis Potosi
(population L03, also in the Rio Panuco region); (3) Sierra
Plegada, state of Nuevo Ledn (population L04 in the Saladian
region); (4) south of Saltillo, state of Coahuila (population
L05); and (5) north of Cuatro-Ciénegas, state of Coahuila (be-
tween populations L11 and L14 in the Mapimian region), the
last of these being the most isolated area. Another small area
north of Big Bend National Park, USA, was found to be a refu-
gium during the LIG and current times. All these areas have
been previously identified as having high species diversity and
endemism (Herndndez et al., 2001) and as possible refugia for
high-latitude species (Lanner & Van Devender, 1981; Van
Devender & Burgess, 1985; Castoe et al., 2007; Sosa et al.,
2009; Rebernig et al., 2010; Wilson & Pitts, 2012).

Fossil data from packrat (Neotorma) middens collected in
the northern Chihuahuan Desert, with radiocarbon dates
associated with the late Pleistocene and the Holocene, con-
firm the presence of A. lechuguilla at two sites: the Rio
Grande Village (Big Bend National Park) and Bolsén de
(Meyer, 1973;  Betancourt

Mapimi—Cuatro  Ciénegas
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et al.,1990; Minckley & Jackson, 2007). No fossil records
from packrat middens are known from the southern regions
of the Chihuahuan Desert (Betancourt et al., 1990).

The areas with the highest environmental suitability for
A. lechuguilla over the three periods were significantly corre-
lated with high levels of chloroplast genetic variation, sug-
gesting that the identified refugia did indeed serve as
reservoirs of genetic diversity.

Populations of Agave lechuguilla expanded from these
areas and experienced secondary contact until the late Holo-
cene (less than 3000 years ago), when populations in the last
northern refugia started to expand, recolonizing the northern
area of the species’ current distribution. This pattern of
southern refugia and recolonization towards the north has
been reported for other species inhabiting arid lands of
North America (Rebernig et al., 2010; Wilson & Pitts, 2010;
Castellanos-Morales et al., 2016).

We are aware of the limitations of using uniparental
molecular markers. Similar patterns of genetic structure and
diversity were, however, obtained by Silva-Montellano &
Eguiarte (2003a,b) using nuclear isozymes. Moreover, the
fine resolution achieved in this study allows us to make his-
torical inferences about A. lechuguilla.

Agave lechuguilla is an important and characteristic ele-
ment of the Chihuahuan Desert biota, endemic to this area.
Its evolutionary history can therefore be expected to reflect
the patterns that have been described for other elements of
this biota. In this sense, the divergence of the species’ north-
ern haplogroups over the late Neogene is consistent with the
division of the Chihuahuan Desert into the altiplano norte
and altiplano sur regions proposed by Arriaga et al. (1997),
and could relate to ancient events of intense geomorphologi-
cal and climatic changes associated with the secondary uplift
of North America, which affected a large part of the Chi-
huahuan Desert biota. The diversification of current
A. lechuguilla haplotypes is consistent with the regional divi-
sions proposed by Morafka (1977) and could reflect the con-
traction—expansion dynamics of the Chihuahuan Desert over
the Pleistocene. These biogeographical patterns should thus
be tested with other taxa from the Chihuahuan Desert.

Our analysis showed that the history of A. lechuguilla is
congruent with the geological and climatic events that
occurred over the last 5 Myr in the Chihuahuan Desert. The
origin of the species coincides with the Neogene decrease in
global atmospheric CO, and the secondary uplift of North
America. Chloroplast data also showed strong structure and a
demographic history that appears to have been produced by
complex and diverse expansion—contraction events over the
last 2.5 Myr in the Chihuahuan Desert. During this time, the
different populations of A. lechuguilla retreated into different
refugia, where they diverged from each other. Over the Neo-
gene, Pleistocene and Holocene, the Chihuahuan Desert has
undergone a complex geological and climatic history, generat-
ing a wide set of conditions at the local and regional levels (at
least from the Miocene) that have promoted climatic niche
evolution and population diversification.
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4.- PLEISTOCENE EFFECTS ON DISTRIBUTION AND
DIVERSITY OF AGAVE IN MEXICO.

Enrique Scheinvar, Niza Gamez and Luis E. Eguiarte

INTRODUCTION

Understanding the mechanisms of diversification is a central problem in evolutionary ecology.
Environmental variability is one of the most important drivers of genetic diversification and subsequent
speciation because variable environments can allow different specialized genotypes to evolve and

coexist (Ackermann & Doebeli, 2004).

Over time, as climates change, populations move, tracking the geographic extent of the
environmental variables where they can survive (their fundamental niches), changing demographic
parameters (population size, age structure, reproduction patterns), sometimes colonizing new areas,
during which some populations may experience local extinction, or experience genetic change by
adaptation or by genetic drift (Holt, 1990; Peterson et al., 2011). For populations to persist, local
extinctions must be balanced by migration from other populations (L.evins, 1969). This model refers to
metapopulation dynamics, on which metapopulations are a collection of spatially delimited local
populations, which are loosely connected by migration and isolated from the remainder of the species

(Levins, 1970; Hanski & Gaggiotti, 2004).

Range shifts involve considerable demographic and genetic changes and provide opportunities
for differentiation among local populations and for local adaptation to occur (Hewitt, 2004). When
environmental conditions are not adequate for populations to persist, population sizes could be reduced
to levels where effective population sizes are smaller than selection coefficients, and in such cases
evolution would be dominated by genetic drift. Hence genetic variation within populations will
decrease, and genetic differentiation among populations will increase. If isolation occurs for a long
enough time, then speciation can occur. Alternatively, if environmental conditions change, allowing for
population expansion and increasing connectivity and gene flow, then genetic variation will increase

and the speciation process maybe inhibited.
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Ecological niche modelling is one of the most robust and used methods to analyse diversity and
change of environmental variables experienced by species (Soberdon, 2010). This approximation has
undergone a tremendous growth in the last years, showing to be robust. For instance, it has been used
to determine the distribution of species of different groups of animals and plants (Peterson et al.,
2002), to predict the current and past distribution of several biological groups (Martinez-Meyer &
Peterson, 2006; Hufford et al., 2012; Ramirez-Barahona y Eguiarte, 2013; Scheinvar et al.,
2017), to design conservation strategies (Castellanos-Morales et al., 2016a), to model disease
distributions and risks (Gonzalez et al., 2010), to test ecological differentiation (Moreno-Letelier et
al., 2014), to predict genetic diversity of species (Lira-Noriega & Manthey, 2014) or to predict the
species abundance (Martinez-Meyer et al., 2012). Martinez-Meyer and co-workers, had demonstrated
strong negative correlation between populaton abundance and ecological distance in multiple taxa
using ecological niche modelling and ecological data, so sites with optimal predicted niche conditions

support many more individuals (Martinez-Meyer et al., 2012; Torres et al., 2012).

The factors that determine species distributions can be analysed as the intersection between
three elements: 1) the environmental conditions that allow populations to grow, 2) the biotic
interactions or the relationships with resources that allow population growth, and 3) the total space that
the populations have been able to occupy during a relevant period of time (historically possible)
(Soberon, 2010). The intersection between the first two elements (environmental and biotic factors)
represents the area that could be potentially invaded, and the intersection between the three elements

represents the real current distribution area of a species (Soberon, 2010).

Agave species are typical components of the arid and semiarid environments of North America,
including Mexico. It is a very diverse group with more than 250 species as it phylogenetically includes
the genera Manfreda, Polianthes and Prochnyanthes, sometimes this larger clade is called Agave sensu
lato (Eguiarte et al., 2013) and almost 75% of the species are distributed in México and most (ca.
69%) are endemic to the country (Garcia-Mendoza, 2004; Eguiarte et al., 2013). Phylogenetic and
molecular clock analyses indicate an origin for all the genera of about 10 MY and with mean rate of

diversification per million years of 0.32 (species/MY; Good-Avila, et al., 2006; Flores Abreu, 2007).

Rocha and Eguiarte (Rocha Munive et al., 2006; Eguiarte, 2013) associate this impressive
radiation to the multiple ariditity adaptations, that allowed the group to colonize the newly arid

environments when desertification of North America ocurred (8-15 MYA), coupled with remarkably
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heterogeneous habitats throughout Mexico acting as natural barriers to gene flow (Rocha et al., 2006;

Eguiarte, 2013).

Besides the current environmental change driven by human activities, the last most intense
environmental changes were those that occurred over the climatic oscillations of the Pleistocene. Over
this period, the Arctic ice cap advanced and retrated several times, influencing ocean currents and
global wind patterns, resulting in climate change over most of the world (Graham, 1999; Pielou,
2008). Accordingly, fossil and molecular data provide substantial evidence about changes in biota
composition in different places due to Pleistocene climate changes (Betancourt et al. 1990; Angulo et

al., 2017; Loera, Ickert-Bond & Sosa, 2017; Scheinvar et al., 2017).

In this work, we reconstruct the current, Last Glacial Maximum (LGM) and Last Inter Glacial (LIG)
distributions of different Agave species, to infer the effect of climate change on these periods.
Asuming a relationship between the environmental suitability and the abundance of species (Martinez-
Meyer et al., 2012), we expect that expansion and contraction in the distributions of the Agave species
could be associated to a metapopulations dynamic's. When the species distribution contract, their
populations get isolated and could diverge by genetic drift; when the species distribution expand, it's
populations get secondary contact, promoting local adaptation and strong natural selection, resulting on

the increase of genetic diversity and diferentiation between populations.

MATERIALS AND METHODS

DATA SET

We constructed a dataset of presence records of all the Agave species included in different biological
databases (GBIF, http://data.gbif.org/; REMIB, http://conabio.gob.mx/; UNIBIO, http://unibio
.unam.mx) as well as personal observations. For each species we homogenized the species name, and
validated each presence record using the description, map and distribution included in Gentry (1998).
We removed all the presence records with uncertainty about their distributions. Species with less than 4
observations were eliminated. We obtained a database including 2,655 unique presence records
representing 135 taxa (118 species and 17 subspecies) from the 153 Agave species described by Gentry
(See Table S1 in Supplementary one). From these, only 89 taxa had more than 4 observations, so the

dataset included this 89 taxa.
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NICHE RECONSTRUCTION

One implementation for niche reconstruction is the MAXENT program that uses observed presence data,
and associates the spatial distribution to environmental conditions using machine-learning techniques,
resulting in the estimation of the predicted suitability of conditions for the species on each pixel over a

map (Phillips et al., 2006).

To perform niche reconstruction for each species, 19 current bioclimatic layers were
downloaded from the WorldClim 1.4 data set (Hijmans et al., 2005) and six topographical layers from
the HYDROI1k Elevation Derivative Database (available at http://Ita.cr.usgs.gov/HYDRO1K). To
project the ecological niche modelling (ENM) to past conditions, we used the last interglacial (LIG)
model (c. 120,000-140,000 ka; Otto-Bliesner et al., 2006) and the Last Glacial Maximum (LGM)
model (c. 21,000 ka), based on the general circulation model CCSM (Collins et al., 2006). For North
American desert species, the MIROC and CCSM general circulation models have previously resulted
in models of identical quality (Wilson & Pitts, 2012), but CCSM has already been widely used in the
reconstruction of past distributions in this region, and considered in general an adequate model for the
area (Martinez-Meyer & Peterson, 2006; Peterson & Nyari, 2007; Gamez et al., 2014; Castellanos-
Morales et al., 2016b; Scheinvar et al., 2017). For this reason we worked with CCSM. All current and
past layers were resampled to the same projection and to a resolution of 30 arc-seconds (c. 1 km) with

the RASTER R package (Hijmans, 2015).

To avoid model overfitting, for each species a principal components analysis was performed in
R to identify highly correlated environmental layers for the area of interest. For each species, a subset
of the less correlated layers was selected (commonality > 0.7 for the most representative and
Spearman’s rank correlation coefficient < 0.85 for the less correlated) from the first principal

components, which represented at least 80% of the total variation.

For each Agave species with four or more presence record points, we performed two
independent MAXENT 3.3.3e runs (Phillips et al., 2006), one for each past projection layer. Each run
was performed with 20 replicates using the logistic model without clamping or extrapolation, and 20%

random test percentage by bootstrap. All the distribution models were evaluated using AUC scores.

To approximate the true spatial distribution of a species, and to incorporate the historical spatial

component, the final average models were cropped using the limits of the basins in which there would
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be at least one presence record. Basins represent an environmental independent factor limiting the
dispersion of plants. In the microendemic species, we used the North American Basins layers (level 2

for species with wider distribution or level 3 for the narrower; USGS: https://nhd.usgs.gov).

The models were transformed into binomial ones, using an inferior limit of 10 percentile value from the
environmental suitability of presence records; when the models had less than five presence records,
instead of 10 percentile, we use as cut-off tht minimum value of environmental suitability of the

presence records.

For each modelled species, we identified areas with environmental stability over the LIG, LGM
to current time and LGM to current time from the modelled binomial maps. For this, we constructed
the map of the intersection of the current, LGM and LIG binomial model and the intersection of the
LGM and current times for each species. To identify the areas with more stable environmental

conditions, we performed the sum of all individual refugia for all species.

ENVIRONMENTAL DESCRIPTION

To describe the general conditions of the environmental conditions over Agave distributes, for each
observed presence record in our database, we extracted the current environmental conditions from the
layers of World Clim V. 1.4 (Hijmans, et al., 2005) at 30 ArcSec resolution (~1km) and from six
topographical layers descriptors from the HYDRO1k Elevation Derivative Database from the USGS
(available at: http:/lta.cr.usgs.gov/HYDRO1K). The variables obtained for each observed presence
record were, for each moth: average temperature (°C), total precipitation (mm) and maximum and
minimum temperatures (°C), aspect, compound topographic index, flow accumulation, flow direction,

slope and altitude.

DYNAMISM OF NICHE EXTENT

To obtain a measure of the geographical extent of the predicted niche, for each binomial Agave model,
we counted the number of pixels with environmental suitability for each time (current, LIG and LGM).
Then we calculated the rate of change between niche extension at two times: change of extension from
LIG to LGM and from LGM to current using the formula: Nt — Nr; (where N is the number of pixels

and T is the time considered). This formula gives positive values when the predicted niche area
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increases between two modelled times and negative values when it reduces. According to this formula,
all species were classified as having increased or decreased their niche geographical area from the LIG
to LGM and as having increased or decreased its niche geographical area from the LGM to the current

time.

To analyse geographic dynamics of the niche, we performed a principal component analyses
with the current environmental conditions of the Agave species classified as increase or decrease in

niche geographic extent over the two different periods of time (LIG to LGM and LGM to CURR).

AGAVE RICHNESS MAPS

To obtain a map of observed species richness for Agave, we used the unique observed presence record
database and constructed a reference raster map of ~100km by ~100km. For each pixel, we counted the
number of different species observed in the database. All calculations were performed using the

RASTER R package.

To obtain a more detailed map, and to avoid the effects of the sampling bias on collected points,
we obtained a second richness map (expected richness maps) using the modelled distribution of each
species performed in MAXENT 3.3.3e. We obtained three expected richness maps as the sum of all
individual binomial presence-absence models at present, LGM and LIG times. To compare the
observed current richness map and the modelled current richness map, we performed a chi-square test

between the maps.

RESULTS

NICHE MODELS AND RICHNESS MAPS

We obtained a total of 94 Agave species distribution models with AUC values up to 0.933 (except A.
toumeyana with 0.791 and A. parviflora with 0.905). For each species, individual current, LGM and
LIG models are in supplementary one and the AUC values and its threshold values are in Table S1 of

Supplementary two.

For the present, the richness map obtained with the observed presence data (Fig 1a) shows that

the area with highest Agave diversity is the Tehuacan-Cuicatlan valley and the mountains of the state of
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Oaxaca (20 spp.), The Mezquital Valley (13 spp.) the center of Jalisco State, the area of the Sierra
Gorda in the intersection of the states of Queretaro, Guanajuato and San Luis Potosi, and in third place,

the southern Sonoran desert.

The current modelled Agave richness map (Fig. 1b) shows Agave species ranging from
southern California, Arizona, New Mexico and Texas throughout nearly all of Mexico and extending to
southern Guatemala, El Salvador, Honduras and Nicaragua. We did not detect Agave species on the
Gulf of Mexico slope at the Isthmus of Tehuantepec in the states of Veracruz, Tabasco, and Campeche.
The chi-squared test between the observed and the modelled current richness maps showed non
significant differences between the richness values obtained with point data or with the modelled data
(Chi-squared=388.64, df=135, p < 2.2e-16). The most diverse area of Agave is located in the Tehuacan-
Cuicatlan valley in the states of Oaxaca and Puebla with more than 19 species. The next most diverse
areas are the central mountains of Oaxaca State, around the main mezcal production zone, the
Mezquital valley in Hidalgo State and another area in the north of the Sierra Madre Occidental in the

southern Sonoran Desert.

The LGM richness map (Fig. 1c) is similar to the current richness map in terms of the location
of areas with highest species richness, but with less total number of species. The highest species
richness is located in the area of the Tehuacan-Cuicatlan valley (more than 15 species), followed by the
mountains of central Oaxaca and the Mezquital valley (more than 13 species) and in third place the

Sonoran Desert (more than 10 species).

In contrast, the LIG richness map (Fig. 1c) shows less total number of species and the highest
richness is 14 species. The areas with suitable environmental conditions for the presence of most of the
species from the Chihuahuan desert disappear and there is a displacement of the area with highest
species richness to the Sonoran Desert, with more than 12 Agave species. The Tehuacan-Cuicatlan
valley, the central mountains of Oaxaca and the Mezquital Valley, appear as the only sites in eastern

Mexico with one or more Agave species.
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Figure 1. Richness maps of Agave species. a) Species richness estimated from unique presence records; b)
expected richness map for current period; c) expected richness map for LGM; and d) expected richness

map for LIG.

The maps of environmentally stable areas over time (Fig. 2) differed on its patterns over the
different periods analysed. From the LGM to the present, the stable areas was at the base of the
continental side of the Sierra Madre Oriental and in part of the Sierra Madre del Sur on the Pacific side.
When we incorporated the most ancient time (LIG), the pattern changes and shows stable areas over

the Sonoran Desert in north-western Mexico. That the most recent refugia (LGM to current) do not
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coincide with the ancient refugia (LIG to LGM to current) could indicate that at the same locality, we
can observe different responses to Pleistocene environmental changes, making very dynamic the
species composition in each period in the same place. Today we can observe diverse response to the
same environmental change, species only with current niche prediction (i.e., albomarginata, A. celsii
albicans, A. nizandensis) or species for which niche almost disappear over the LGM (i.e., A.
fourcroydes, A. schottii schottii, A. decipens) or disappear over the LIG (more than 20 species including

A. macroacantha, A. karwinskii, A. potatorum, A. kerchoveii) (see Supplementary 1,).

Environmental stable areas Environmental stable areas

over LGM and current over LIG, LGM and current il

12

Figure 2. Sum of individual refugia (environmental stable areas) from LGM to current periods of time

(left) and LIG to current periods of time (right) for all the Agave species included in the analysis.

The predicted richness of Agave species over the three times modelled, shows an increase over
time in the Agave species richness per unit area (Fig. 3) . While at the LIG period the richest area had
13 or 12 species (554 or 2,430 pixels), the LGM period had areas with 14 to 17 species (721 pixels) and
current model shows areas with 18 to 20 species (107 pixels). The richness areas at each time, also vary

in extent, reducing their area from the LIG to current period.
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Figure 3. Difference in values of species richness over three modelled times for Agave.

To get an idea of the changes in the geographic extent of the niche for each species over time,
we estimated the difference in number of predicted pixels between two times (Figure 4). The figure
shows very diverse patterns, as some species had an increase in extension from the LIG to the LGM
(i.e., A. funkiana), others decreased (i.e., A. parviflora parviflora), others decrease from the LGM to
current (i.e., A. funkiana) and others increased in the same period (i.e., A. parviflora). Some species
show an increase in their niche extent from the LIG, to LGM and current times (i.e. A. difformis or A.

lechuguilla) and others show a decrease from the LIG to current times (i.e. A. parviflora flexiflora).
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Figure 4. Change in the extension of environmental niche prediction (measured as number of pixels predicted
for the species on it’s model) for each Agave species over the LIG to LGM (black) or LGM to present time
(gray). Negative values indicate reduction in niche extension and positive values indicate an increase in niche

extension.

The environmental variables for all Agave observed points in our database show that the current
Agave species distribute from 0 meters above sea level (m.a.s.l.) to 3,600 m.a.s.l., with a mean of 1500

m.a.s.l., but there are several species living under 200 m.a.s.l (Figure S3 in Supplementary material
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2).

A principal component analysis of environmental variables for the observed presence data,
shows that there are differences in past niche dynamics among species differentiated as their niche may
have increased or decreased its geographic range over the LIG to LGM or over LGM to current times.
This analysis shows differences between the species that increase from the LIG to LGM (blue and

green in Fig. 5) and those that decrease (orange and pink in Fig. 5) over the same period.

|PC2

Dynamic of Niche 4
LIG to LGM - LGM to CURRENT ; » ' [,™ 42
increase - increase "4 -
increase - decreace
decrease - decrease
dear - inere

PC3
PC1

Figure 5. Principal component analysis for current
environmental and physiographic variables. The
colours represent change on niche dynamics for
Agave over two modelled periods: LIG to LGM and
LGM to current times. The circles represent the

concentration ellipsoids of each group.

DisCussiON

The map of species richness obtained in this study using species distribution models shows non-
significant differences with the richness map obtained with only observed data. Most importantly, both
maps are consistent with areas previously described as having high levels of Agave diversity. Our

results are also consistent with the distribution point maps included in Gentry (1998), the standard
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reference for Agave taxonomy and distribution.

The analysis of the geographic pattern of species richness over time shows that the modelled
distribution for the LGM and current times had a similar pattern, but distributions were quite different
for the LIG. The environmental conditions in the LIG and LGM where very different, and in
consequence the composition of species was also different. Some models failed to predict the
environmental conditions occupied by Agave species over the LIG (40 species with less than 30 pixels
or no pixels), suggesting a strong reduction of their populations and as a result a reduction in their
levels of genetic diversity. Some species showed a dramatic change in their predicted distributions (i.e.
A. chrysantha, A. hookeri or A. lechuguilla). This suggests that the distribution areas of Agave species
have been very dynamic through time and will allow making predictions on the expected levels of
genetic variation and the expected patterns of genetic structure in accordance to the evolutionary

history of each species.

The most diverse areas are located in the Tehuacan-Cuicatlan valley, Puebla and the Mezquital
valley in Hidalgo (Barranca de Metztitlan). Both areas were already identified as areas of high diversity
and high endemism for cacti and Agave (Eguiarte y Scheinvar, prep; Eguiarte, 2006; Gentry, 1998;
Villasenor, 2016). Metztitlan at the southernmost limit of the Chihuahuan desert became a common

refugia for different taxa mainly over the LGM.

Our work also suggests other sites as centres of great diversity: 1) Sierra sur de Chihuahua-
norte de Sinaloa, with a high level of species richness level but that originated from a refugium over the
LIG; 2) Sierra Madre del Sur with refugia over the LGM; and 3) Sierra Californiana with species from

refugia over the LGM and LIG.

The scenarios used to model past distributions in this study are only two points in time over the
last 2 My, the Last Interglacial (21 Mya) and the Last Glacial Maximum (130 Mya). This period of
time is characterized by its intense change in environmental conditions. Over the Pleistocene, North
America underwent more than eleven glacial-interglacial periods. Our analyses indicate high
geographic dynamism in the Agave species over the modelled times, reflecting multiple and complex
events of contraction and expansion. In this intense climate change scenarios, to avoid extinction,
species can respond to rapid climatic change by changing their distribution and abundance without
evolving or by actually adapting to climatic changes, perhaps coupled with an altered distribution or

abundance (Holt, 1990). Because species respond individualistically to the environment, there will be
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no typical evolutionary response to climate change, so understanding how climate change affects
microevolutionary patterns requires the assessment of the relative significance of abiotic and biotic
selective factors for each species (Holt, 1990). Moreover, understanding how species have responded
to past climatic changes will allow making predictions about how species will respond to future
climatic change. To avoid extinction a species must either track the geographic extent of its
environmental variables from it's niche (scenopoetic existing fundamental niche), or be able to change

it via evolutionary responses in physiological or behavioral traits (Holt 1990).

This intense dynamism observed over the different species of Agave, could reflect: 1) that there is no
niche conservatism in Agave species, and populations adapt quickly to very different environmental
conditions; 2) there is niche conservatism in Agave and populations are moving over the geographic
space following suitable environmental conditions; or 3) there is niche conservatism but current
distribution does not reflect the complete environmental conditions that a species could inhabit

(environmental plasticity).

Although the first option (no niche conservatism) might seem attractive to explain the adaptive
radiation observed in Agave, it is difficult to prove for several reasons: 1) the absence of a fossil record
in Agave, 2) there is vast evidence demonstrating niche conservatism in other taxa, and 3) the fact that
all the modelled species in our study were correctly predicted using an algorithm that assumes niche

conservatism.

The second option, that species are following their niche, is possible. Nevertheless, the
dispersion of Agave through large areas in a short time is probably not the only explanation for this
phenomenon, given that their seeds are dispersed by gravity so they fall not far from their mothers.
Therefore, the third case could be the most viable explanation. If today each Agave species is using
only a portion of the total environmental conditions they are able to occupy, then this could explain the
presence of relict populations in the limits of the current conditions on which could be sub-optimal
conditions (respect to current conditions) and it could explain the prevalence of small populations even

if the conditions are not adequate.

All scenarios imply dynamism of the environmental conditions occupied by Agave species and
hence dynamism at the population level. When the environmental conditions are not adequate or sub-
optimal compared to current environmental conditions, the populations should reduce in size. This

reduction implies a decrease of the effective population size and hence a decrease of the within
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population genetic variation, which in turn increases the genetic differentiation among populations

leading to divergence.

When the environmental conditions change and result in better conditions when compared to
the previous time, the different subpopulations could expand their range and increase their genetic
variation, even getting in genetic contact with other populations. Nectarivorous bats that can move long
distances (in some case more than 200 km in one night) and which are Agave main pollinators can
promote gene flow among populations, and have been suggested to play an important role in the
diversification of Agave. Nevertheless, it is necessary to also model the distribution of these bat species

in past scenarios to explore their role on Agave diversification more carefully.

There are models that suggest the maintenance of genetic polymorphism when there is variable
selection in space or time (Hedrick, 2006, 2011), as seems to be the case in several Agave species. If
multiple abiotic and biotic factors influence demographic rates, selection is likely to affect many

characters simultaneously (Holt, 1990).

According to our analyses, the metapopulations model is adequate to explain the behaviour of
Agave in Mexico. Several criteria have been proposed to adjust the metapopulation concept, including:
(i) that suitable metapopulation habitats are in spatially separated patches; (ii) that all patches can
become extinct, but not at the same time; and (iii) that recolonization of each patch after local
extinction is possible (Honnay et al. 2009). Accordingly, a metapopulation model fits the criteria for
different populations of Agave in which the response of each species to environmental conditions is
independent, and the different demes get isolated at different times so that genetic drift furthers the
divergence between them. If the time until a population gets in contact with other conspecific
population is not enough to drive speciation, gene flow will mix the different alleles of each deme.
Over this period of time, as the effective population size of the demes increases, lower selection
coefficients could act, promoting the local adaptation of the population. If, for instance, the trait under
selection is related to inflorescence characteristics, then in a model of metapopulations with selection
we can expect to observe the same ;evolutionary? signal for the trait but with accumulated differences.
This hypothesis could explain the great diversity of inflorescences structures (sizes, shapes, number

and size of the flowers, etc) observed in Agave.

Metapopulation dynamics could also explain the high diversity of vegetative morphologies

found in Agave, the high levels of genetic diversity observed in most species, and the low genetic
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differentiation between them. Therefore, the demographic dynamics of metapopulations could be an

important factor explaining the divergence among the different species of Agave.
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5.- CONCLUSIONES

Meéxico es megadiverso, no solo por su diversidad de especies, ambientes y climas, sino también por su
reciente y compleja diversidad de historias que en este territorio se entremezclan. En este trabajo
vimos que la diversidad en estrategias e historias ambientales puede influir en el aumento de la
varianza de formas y contribuir a la radiacién de especies. En particular, el desierto Chihuahuense es
una region sumamente diversa de México, que permite analizar con mas cuidado los patrones de
diversidad bioldgica y ecologica, ya que presenta altos niveles de endemismo y ha tenido una historia

reciente sumamente rica y compleja.

Los ultimos 2.5 millones de afios (Pleistoceno), estan marcados por intensos cambios climaticos a nivel
mundial que fueron precedidos por periodos de intensos cambios geologicos (Neogeno). Todos estos
cambios reorganizaron los ecosistemas, alteraron la abundancia de las especies y generaron cambios en
la distribucion de la biodiversidad. Durante los periodos de cambio climatico, las poblaciones se
movian buscando las condiciones adecuadas para su desarrollo. A los sitios en los que los taxa

sobrevivieron durate los periodos de clima adverso, se les conoce como refugios (Gavin, et al., 2014).

Los multiples eventos de aislamiento Pleistocénico reportados en la historia del desierto Chihuahuense,
actuaron de manera intensa en las poblaciones de sus especies generando dindmicas metapoblacionales
que incrementaron la variacion de sus poblaciones, en particular en Agave, que estudie como un caso

representativo de las especies de zonas aridas de México.

Durante los periodos en los que las condiciones medioambientales no eran las adecuadas, las
poblaciones de Agave decrecian, disminuyendo sus tamafios efectivos, iniciando procesos de
divergencia por deriva génica aumentado la variacion entre poblaciones. Cabe mencionar, que el frio
representa un elemento condicionante para la distribucion de los murciélagos nectarivoros, uno de los
principales polinizadores del género Agave quienes seguramente durante los periodos de frio,
disminuian el flujo génico entre poblaciones favoreciendo los procesos de divergencia entre

poblaciones ocasionado por la deriva.

Cuando las condiciones medioambientales eran adecuadas, las poblaciones aumentaban su distribucién
y los polinizadores aumentaban su actividad incrementando los niveles de flujo génico entre las

poblaciones. Si el tiempo de aislamiento no fue suficiente como para favorecer los procesos de
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especiacion, se faverece entonces el contacto secundario, aumentando la variacion dentro de las
poblaciones, y homogenizando la variacién genética entre las poblaciones, aunado a que los tamafios
efectivos pasarian a ser suficientemente grandes como para disminuir el efecto de la deriva a niveles

muy por debajo de los coeficientes de Seleccién Natural favoreciendo los precesos de adaptacion local.

Agave es un género sumamente diverso tanto en su genética como en su morfologia o en su cantidad de
especies que parece haber tenido un comportamiento metapoblacional y que se encuentra actualmente
en un proceso de diversificacion guiado por intensos y variados eventos de aislamiento y contacto
secundario que han moldeado su diversidad. En particular, como un modelo de estudio del género,
trabajé con A. lechuguilla, que surgi6 en el Neogeno, en un momento de grandes cambios geoldgicos

en el territorio de Norte América.

Durante los cambios orogénicos del neogeno, las condiciones medioambientales globales se
modifican y las plantas CAM pueden tener una ventaja selectiva sobre otras plantas para coloinizar
nuevos ambientes en Norte América. La formacion de nuevas barreras geograficas ocasionadas por esta
nueva orografia, pudo constituir un elemento importante en los procesos de aislamiento y
diversificacion de las especies recién llegadas a las nuevas zonas aridas de Norte América. Cambios
climaticos globales durante el Pleistoceno, moldearon posteriormente la diversidad genética de estas
nuevas especies, de manera que cuando las condiciones no eran las adecuadas para el desarrollo de sus
poblaciones, se generaron diferentes demes que divirgieron, para luego entrar en contacto secundario y
aumentar la variacion total de los demes. En los momentos de expansion poblacional, la principal
fuerza modelando las poblaciones pudo ser el flujo génico y la seleccién natural, mientras que en los

momentos de disminucion poblacional, la principal fuerza fue la deriva génica.

En el caso particular de A. lechuguilla, pudimos relacionar los principales grupos genéticos
observados en la actualidad con eventos particulares de glaciaciones o deglaciaciones en los que las
poblaciones de esta especie se refugiaron y desde donde re-colonizaron a la distribucién que ocupan
actualmente. A pesar de ser un caso aislado, es importante resaltar que la historia y estructura genética
de A. lechuguilla coincide con las clasificaciones biogeograficas de Arriaga et al., (1997) durante el
Neogeno y con la de Morafka (1977) a partir del Pleistoceno. Debido a que las clasificaciones
biogeograficas se obtienen a partir de la conccordancia en distribuicion de muiltiples especies,
podriamos esperar que el patron observado en nuestra especie refleje los patrones observados en el

desierto Chihuahuense y por ende, que su historia pueda ser compartida.
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Aunque obviamente qued6 fuera del alcance del presente trabajo el poder explorar la genética
de poblaciones y filogeografia del resto de las especies de Agave, pudimos contrastar las posibles
historias ambientales que se encuentran en el resto del género. Mediante estos analisis, fue posible
constatar que el resto de las especies, también pudieran presentar patrones metapoblacionales similares

a los observados en A. lechuguilla.

A pesar de constituir un porcentaje considerable de la flora de nuestro pais, ain es muy poco lo
que se sabe sobre los procesos que moldean y generan la diversidad de las especies de zonas aridas y
semiaridas de nuestro pais. En el caso particular de Agave, el presente constituye uno de los primeros

estudios filogeograficos en el género. Hace falta indagar mucho mas en el resto de las especies.

El actual desarrollo de herrramientas moleculares permiten analizar de manera facil y
economica los genomas completos de distintas poblaciones (la era émica) que hacen posible abordar
estudios de manera masiva que puedan incorporar no sélo los aspectos de estructura histérica de las
poblaciones, sino que, al incluir regiones del genoma sujetas a seleccién natural, nos permita incorporar
este aspecto de la historia durante los periodos de crecimiento poblacional y contacto secundario, en el
que el medio ambiente no solo diferencia por azar, sino que selecciona caracteres adaptativos
especificos que permitirdn y ampliaran el contacto secundario y diferenciacién local en las especies de

Agave.
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APENDICE 1. RESUMEN DE ALGUNOS PATRONES
FILOGEOGRAFICOS DEL DESIERTO CHIHUAHUENSE

INTRODUCCION

Durante millones de afios, las fuerzas evolutivas han generado, eliminado, modificado y seleccionado
cada una de las caracteristicas de los taxones existentes en las poblaciones de nuestro planeta. Las
frecuencias genéticas observables hoy en dia, son resultado de la accién de factores intrinsecos y
extrinsecos que actuaron en las poblaciones y en sus linajes en tiempos pasados (Hedrick 2005;

Hamrick y Godt, 1996; Nybom, 2004; Avise, 2000; Hein, 2005; Wakeley, 2007).

El anélisis de patrones de variacién genética y filogenética en un contexto geografico (Avise,
2000; Knowles y Maddison, 2002; Hickerson et al., 2010) permite probar hipotesis que se refieren a
procesos histéricos como la deteccién de refugios (Haffer, 1969; Carnaval et al., 2008), factores de
vicarianza (Moreno Letelier y Pifiero, 2009), patrones y rutas de migracion-flujo génico (Zink et al.,
2000), cambios histéricos en los tamafios efectivos de las poblaciones y estimacion de tiempos de
divergencia (Knowles y Maddison, 2002; Castoe et al., 2007; Drumond et al., 2005; Beaumont et al.,
2010; Beaumont y Moritz 1998).

La comparacion de patrones geograficos de variacion genética entre multiples taxa co-
distribuidos e independientes, es decir, los enfoques desde una perspectiva comparada, permiten
comprender las respuestas histéricas comunes a los cambios en el paisaje como procesos guiados por
los cambios climaticos del pasado, identificar regiones historica y evolutivamente comunes e
independientes, entre otros (Jaramillo Correa et al., 2009; Zink, 2000; Soltis, et al., 2006; Riddle,
1995; Dumolin Lapegue et al., 1997; Taberlet et al., 1998).

En la tultima década, ha aumentado sustancialmente el enfoque geografico para estudios
evolutivos, sin embargo, gran parte de estos trabajos se han realizado en areas como Europa (Hewitt,
2000, 2004; Taberlet et al., 1998; Dumolin et al., 1997), noroeste de Norte América (Brunsfeld et al.,
2001; Soltis et al., 1997), este de Norte América (Avise et al., 1987; Soltis et al., 2006) o especies de
ambientes templados (Moreno Letelier y Pifiero , 2009; Jaramillo Correa et al., 2006, 2008,
2009;Aguirre Planter et al., 2000; Ortiz Medrano et al., 2008). Muy pocos estudios han trabajado
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ambientes aridos y semidridos de Norte América. Aun es poco lo que se sabe de la genética de
poblaciones y filogeografia comparada de la flora mexicana, en particular las de zonas aridas y semi
aridas (Sosa et al., 2009; Duran et al., 2005; Silva Montellano y Eguiarte, 2003; Navarro Quezada et
al., 2003; Martinez Palacios et al., 1999; Redfen, 2008; Rocha et al., 2005; Rives, 2009).

En el presente trabajo se realiz6 una revision de los trabajos de genética que establecieran o
brindaran evidencia sobre patrones filogeograficos de especies que habitan en zonas aridas y semi-
aridas de Norte América y México, con el objeto de determinar los patrones generales que han afectado
la historia evolutiva de las especies en estas areas, particularmente las discontinuidades al flujo génico
y posibles refugios pleistocénicos. Se espera encontrar un efecto de los cambios climaticos del
Pleistoceno en los patrones de diversificacién de las especies, concordancia en los diversos patrones de
las biotas que muestren rupturas filogeograficas asociadas con las mayores barreras y ubicacion de
diversos sitios (comunes o no) que funcionaron como refugios pleistocénicos de la biota durante el

ultimo maximo glacial.

GLACIACIONES PLEISTOCENICAS

El Pleistoceno (2.58 a 0.0117 millones de afios (ma)) se caracterizO por ser una época de glaciares
masivos que cubrian gran parte de Eurasia y Norte América resultado de ligeras variaciones ciclicas
milenarias de la orbita de la Tierra alrededor del sol (cada 100,000 afios), de la oblicuidad o inclinacion
del eje de rotacién (cada 41,000 afios), y de la presesion axial de la tierra (cada 23,000 afios) conocidos
en conjunto como ciclos de Milankovitch. Dichos ciclos resultaron en una serie de periodos glaciales e
interglaciales que se sucedieron durante aproximadamente 2.5 millones de afios (Hofreiter y Stewart,

2009; Clark, 2009).

El ultimo Méaximo Glaciar es el intervalo de tiempo mas reciente en el que el casquete polar se
encontraba en su maxima extension. El casquete Lauréntido inicia su ultimo crecimiento hace entre
29,000 y 33,000 afios antes del presente (A.P.), llega a su maxima extension a los 26,500 a.p.. y se
mantiene hasta hace 19,000 afios, tiempo en el que inicia la deglaciacion y el actual periodo inter-
glacial (Clarck et al.,, 2009). Sin embargo, este ultimo periodo fue precedido de cuatro periodos

glaciales (270-246 ka, 184-130 ka, 115-104 ka y 71-55 ka) y sus 4 respectivos periodos inter-glaciales.
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Estas oscilaciones climaticas remodelaron la genética de las poblaciones al modificar
constantemente la dindmica demografica de las poblaciones (Hewitt, 1996, 2000). Cuando las
condiciones ambientales no eran las adecuadas para su crecimiento, muchas poblaciones desaparecian,
dejando aisladas a las sobrevivientes en los llamados refugios pleistocénicos (Pielou, 1991; Haffer,
1969). Luego de varias generaciones de aislamiento, las frecuencias alélicas se podian modifcar por
efecto de la deriva génica hasta que las condiciones climaticas cambiaran y pudieran expandir su area
de distribucion, colonizar areas nuevas o entrar en contacto con otras poblaciones, generando entonces
un patrén de efecto fundador con el que muchos de los alelos existentes antes del periodo glacial-
interglaciar se perdian (Hewitt, 2000; Carnaval y Moritz, 2008; Petit et al., 2003; Haffer, 1969;
Jaramillo Correa et al., 2009; Taberlet et al., 1998; Soltis et al., 2006). Una vez que las poblaciones
expandian su rango de distribucion se iniciaba un proceso de seleccion y adaptacion a los nuevos
ambientes y a la composicion de vecindario (Hewitt, 2004). Con oscilaciones climaticas repetidas y
cambios de rango, las poblaciones pudieron pasar por muchas adaptaciones y reorganizaciones de su
estructura genética, contribuyendo sustancialmente en los procesos de divergencia y expansion del

rango de distribucion (Hickerson et al., 2010; Hewitt, 1996).

Los niveles de diferenciacién y de variacion que tienen las poblaciones naturales estan
relacionados con caracteristicas bioldgicas como la forma de vida, sistemas de apareamiento, estatus
sucesional, sistemas de dispersion, tamafio del cuerpo o tasa metabdlica (Hamrick y Godt, 1996;
Nybom, 2004; Smith y Donoghue, 2008; Gillooly et al., 2005) y a factores de demografia histérica
relacionados al efecto de la deriva por los cambios en el tamafio efectivo de las poblaciones (Hedrick,
2005; Knowles y Madison, 2002; Knowles, 2004; Knowles y Richards, 2005). De esta forma, se
espera que los sitios identificados como refugios glaciales tienen mayor variacién genética, mientras
que las regiones con colonizacion post-glacial tienen menor variacion genética con muchas areas con
un solo haplotipo fijo (e.g. Petit et al., 1997, Soltis et al., 1997, Comes y Kadereit, 1998, Zink et al.,
2000).

DESIERTOS DE NORTE AMERICA

En su trabajo original, Shreve (1942) clasifica a los desiertos de Norte América en uno frio (Great
Basin) y tres calidos (Chihuahuense, Mojave y Sonorense), sin embargo, hoy en dia se identifican cinco

frios: Grandes Planicies, las Cuencas Intermontanas del Norte, The Great Basin y Wyoming Basin y
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siete calidos: Baja California Norte, Baja California Sur, Mojave, Desierto de Sonora, Deserto

Chihuahuense, Planicie costera del Golfo y la meseta de Colorado (Riddle, 1995; Griffith, 2010).

A partir de la combinacion de las capas de regionalizacion ecologica del mundo (Olson et al.,
2001), de las capas de vegetacién potencial de matorrales xer6filos y bosques espinosos de
Rzwendowsky (1981, 1990), de las capas de provincias biogeograficas de Conabio (Conabio, 1997),
asi como con la informacién obtenida de la descripcion general de Shreve (1942) y la clasificacion de
zonas daridas de Riddle, 1995 y Griffith, 2010, se elaboré un mapa de los principales desiertos calidos

de Norte América (Figura 1).

MoHhjave <. Méseta del
SEE™ Colorado

Desierto de |
California

Desierto
Sonorense

y Planicies
# Tamaulipecas

Desiertode ™
Tehuacan

Figura 1 Desiertos Calidos de Norte América. En color se muestran los
principales desiertos calidos de Norte América. En azul palido se muestran
los desiertos Frios sensu Riddle. Las lineas grises indican las ecoregiones

del mundo (Olson, et al., 2000).

Dependiendo del sistema de clasificacion biogeografica, los desiertos de la Barranca de
Metztitlan y el desierto de Tehuacan pueden ser considerados como parte del desierto Chihuahuense
(Olson, 2000), o del Eje Neovolcanico (Morrone, 2005) o conformar una provincia propia
(Rzendowsky, 1981). En el presente trabajo, se decidi6 seguir la clasificacion de Rzendowsky (1981) e

indicarlos como entidades separadas al eje Neovolcanico o al chihuahuense, ya que estas areas se
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encuentran aisladas del Desierto Chihuahuense por el sector oriental del Eje Neovolcanico (corredor
biolégico Chihunahutzin) cuyo levantamiento se estima en el cuaternario —ultimos 2.58 ma (Ferrari,

2000; Marquez et al., 1999).

Los desiertos calidos de Norte América tienen su limite norte en la Sierra Nevada, Montaias de
Colorado, las Montafias Rocallosas y el rio Bravo y terminan al sur en las vertientes continentales de la
Sierra la Laguna (Baja California Sur), Rio Fuerte, (Sinaloa), Sierra Madre Occidental, Sierra Madre

Oriental, Faja Volcanica Trans-mexicana y rio San Fernando en Tamaulipas (Fig. 2).

Las marcas de relieve que destacan en los desiertos calidos de Norte América, ademas de las
anteriores son (Fig. 2): la divisoria continental (Montafias Rocallosas y Sierra Madre Occidental) que
divide a los desiertos Sonorense y Chihuahuense, Las sierras de San Pedro Martir y San Bernardino
Mountain que con la falla de San Andrés, y el Mar de Cortés separan al desierto de California de el de
Baja California Sur; las Black Hills Mountains en los estados de Arizona y Nuevo México que limitan
el desierto del Mojave y los Sonorense y Chichuahuense, la Sierra Madre Oriental que divide las
planicies Tamaulipecas del Chihuahuense, los rios Sonora, Yaqui y Fuerte que dividen al desierto
Sonorense, y los rios Bravo, Conchos y Nazas que dividen al desierto Chihuahuense en cuatro
regiones: noreste (Trans-Pecos en Texas y Nuevo Mexico), noroeste (Chihuahua, Nuevo México y

Arizona), centro (Coahuila, Durango y Chihuahua) y sur (Zacatecas, San Luis y Altiplano Cetral).
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Figura 2 Principales marcas orograficas. En azul, se muestran los rios, los
sistemas montafiosos en lineas con barras y en tonos de gris los distintos
desiertos calidos de Norte América sensu Riddle (1995). Mapa realizado a
partir del modelo de elevacion de la USGS (http://eros.usgs.gov/),
ecoregiones del mundo (Olson, et al., 2000) e hidrrografia (Maderey y
Torres, 1990).

Eventos geoladgicos

Dentro de los rasgos histdricos que determinan parte de la historia reciente de los desiertos del oeste de
Norte América se encuentran el desprendimiento de la peninsula de Baja California de la masa
continental en la placa de Norte América hacia la del pacifico, proceso que inicia desde los 25 m.a.
hasta los 12 — 6 m.a culminando en la apertura del mar de Cortés en el Mioceno tardio (6 m.a.) -
Plioceno temprano (4 m.a.), (Barajas, 2000), la inundacién del Istmo de La Paz en el Plioceno; la
trasgresion de aguas marinas en la punta del Golfo hacia el norte del Lago Mojave (Bahia de Bouse)

durante el Plioceno o Pleistoceno temprano; y la creacion del paso marino del Vizcaino en el
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pleistoceno medio (0.781 ma) (Riddle y Hafner, 2006a y 2006b), el ultimo levantamiento de aprox.
1800 mits. de la Sierra Nevada hace de 9 a 4 m.a. (Christensen, 1966); dltimo levantamiento (de 1,1000
metros) del Colorado plateau hace 5 m.a. (Sahagian et al., 2002); ultimo pulso de actividad evento
extensional de la franja mas oeste de la Sierra Madre Occidental (de origen principalmente en el
Eoceno) en Sonora, Chihuahua y Sinaloa entre los 12 y 9 m.a. en el mioceno tardio resultando
principalmente en el plegamiento de la sierra madre occidental en su porcién norte y la formacién de
diversas fallas y rompimientos (Aranda Gomez et al., 2000; Ferrari, et al., 1999, 2005); y la reciente
actividad volcdnica en la region oriental con la formacién de la sierra del Chichinahutzin en el

Holoceno de 1 m.a. a los 40,000 afos (Ferrari, 2000; Marquez et al., 1999).

Clima en el pasado

Las areas semi-desérticas alcanzaron su area maxima durante el plioceno temprano (5.33 m.a.) y
redujeron su area durante el humedo Plioceno tardio (2.5 m.a.) y durante los intervalos pluviales del
pleistoceno (Axelrod, 1979, 1983). Los desiertos regionales se formaron durante los periodos
intergalaciales y llegaron a su extension maxima luego del glacial Wisconsiano durante los intervalos

calientes (11,000 afios AP) (Axelrod, 1979, 1983).

Durante el ultimo maximo glacial (18 a 30 ka) en México, la temperatura promedio era
aproximadamente 5 °C mas baja que la actual y el nivel del mar descendi6 100 m, exponiendo las
planicies costeras arenosas y aumentando los territorios aridos colonizables (Lozano-Garcia, 2004).
Los registros paleoclimaticos indican que en la regién norte de México la precipitacion de invierno y
las condiciones de temperatura fueron favorables para que en las tierras de mediana y gran altitud se
establecieran densas comunidades de bosque mixto con abundantes elementos de afinidad templado-
humedo (Picea, Abies, Pseudostsuga) ~ 800m por debajo de su distribucion actual, y que en altitudes
bajas (hoy ocupadas por comunidades xéricas), se establecieron bosques abiertos de pino encino, con

escasos elementos xéricos (Lozano-Garcia, 2004).

La region del ahora desierto Chihuahuense pasé por fuertes cambios climaticos: durante el
pleistoceno medio (270 a 134 ka) era mas seco que el presente a bajas elevaciones y muy humedo en
altas elevaciones (presencia de Picea sp. y Pinus) y durante el pleistoceno tardio (134 a 8 ka) estaba
marcado por veranos frios e inviernos templados y hiimedos. No fue sino hasta el Pleistoceno tardio

que comenzd un cambio hacia la precipitacién de verano seguido por condiciones aridas hacia el
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holoceno entre los 9000 y 5000 a.p. y establecimiento de comunidades aridas actuales a los 4500 a.p.

(Metcalfe, 2006; Lozano-Garcia, 2004).

Durante el Wisconsiano tardio (22,000 a 11,000 afios a.p.) los bosques de pinos pifioneros,
juniperos y encinos cubrian las pendientes rocosas de practicamente todo el desierto Chihuahuense
(Lanner y Van Devender, 1981) aunque la region del bolson del Mapimi muestra la permanencia de
varios elementos de especies deserticas aisladas como Agave lechuguilla y Larrea tridentata, por lo que

ha sido propuesta como posible refugio pleistocénico (Van Devender y Burgues, 1985; Van Devender,

1990a). La region del caion de las maravillas (Frontera con y del rio Grande (rio Bravo) también
tienen paleo-registros de vegetacion desértica desde los 22,000 afios -i.e. Agave lechuguilla desde los

20,450 afios- (Van Devender, 1990a).

En el Desierto de Sonora, durante el Wisconsiano tardio 22,000 a 11,000 afios, dominaban los bosques
de pifiones y juniperos con encinos enanos y algunas yuccas, el holoceno temprano (11,000 a 8,000
afios) tenia juniperos y algunos encinos enanos, y arboles riparios desérticos; en el holoceno medio el
desierto de Sonora ya mostraba elementos desérticos mezclados con plantas de selva baja y para el
holoceno tardio ya muestra elementos clasicos del desierto Sonorense como Encelia farinosa (brittle

bush) y saguaro. (Van Devender, 1990b)

El desierto del Mohave, al igual que los otros dos, tenia juniperos y pinos pifioneros de los 18 a
12 mil afios (Wisconsiano tardio), sin embargo, esta regién ya comienza a mostrar elementos desérticos
en zonas bajas en plena época glaciar (hace 17,500 afios en el Valle de la Muerte) con elementos como

Yucca whipplei (Sapulding, 1990).

METODO

En una btisqueda en ISI Web of Knowledge, en 2010, bajo el tépico “North America” AND
“Phylogeography” AND “Deserts” OR “Arid” mostré un total de 84 articulos, de un total de 1840
obtenidos con la bisqueda “Phylogeography”. Al refinar la biisqueda bajo el criterio de “plant” OR
“chloroplast”, la lista se redujo a tan solo 10 articulos (de los cuales uno era de China, otro de Atacama
y dos de animales que vivian en plantas). A partir del listado inicial, se seleccionaron aquellos trabajos
que abordaran los patrones filogeograficos de plantas y/o animales de desiertos calidos de Norte

América.
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A partir de la informacion obtenida en los principales trabajos de descripcion de zonas aridas
(Shreve, 1942; Riddle, 1995; Rzwendowsky, 1981; Morrone, 2005) y utilizando como referencia
cartografica las ecoregiones del mundo (Olson et al., 2000), se elaboré un mapa de los desiertos calidos
de Norte América (Fig. 1). Se tom6 como referencia las ecoregiones, ya que éstas resumen

informacion sobre los patrones climaticos y biogeograficos.

RESUTLADOS Y DISCUSION

Patrones filogeograficos

Las Tablas 1y 2 muestran los trabajos realizados con especies distribuidas en alguno de los desiertos
calidos de Norte América en plantas (Tabla 1) o en animales (Tabla 2) y la Figura 4 muestra un
esquema resumen de los principales patrones detectados: barreras al flujo genético en color azul y

posibles sitios de refugio pleistocénico y rutas de migracion en color rojo.
La Figura 3 indica la ubicacion y los valores de diversidad haplotipica ( Hd=1 - Z ( p,z) )o

heterocigosis ( He=1—Z( p,z) )para los trabajos que presentaban coordenadas y valores de

diversidad; llama la atencion la falta de costumbre en la presentacion de estos valores en los trabajos de
animales. En total se presentan 7 géneros y 16 especies: 10 especies de zonas aridas: Agave lechuguilla
(Scheinvar, prep. - Cloroplasto; Silva y Eguiarte, 2003), A, cerulata, A. deserti, A. subsimplex
(Navarrro Quezada et al., 2003 — RAPDS), A. xylonacantha (Colin, 2006 — ISSR), A.striata (Trejo,
2006 — ISSR), A. victoria-reginae (Martinez Palacios et al., 1999 — Aloenzimas), Encelia farinosa
(Fahlberg y Ranker, 2009 — Aloenzias), Larrea tridentata (Duran et al. 2005 — Aloenzimas) y
Hunnemmannia fumarifolia (Sosa et al., 2009 — cloroplasto) y de zonas templadas (6): Palicourea
padifolia (Gutiérrez Rodriguez et al., 2011 - Cloroplasto), Pinus strobiformis (Moreno Letelier y
Pifiero, 2009 — Microsatélites de cloroplasto), Abies religiosa, A. flinckii, A guatemalensis y A. hickeli

(Jaramillo et al., 2008 — mitocondria; Aguirre et al., 2000).

A continuacién se presentan los patrones mas recurrentes en los trabajos reportados.

Barrera Sierra madre Oriental — Tehuacan Cuicatlan: El valle de Tehuacan-Cuicatlan es uno de los

principales centros de diversidad de México (Davila, et al.,, 2002). Aunque este patrén solo es
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reportado por Sosa et al., (2009), consideramos que debe ser incluido ya que puede representar un
patrén recurrente (Scheinvar en elaboracion) en la distribucion surefia de zonas aridas, sin embargo
aun hace falta estudios que demuestren este patron. Patrén vicariante ocasionado por la reciente
formacién del sector oriental de la faja volcanica trans-mexicana (Ferrari, 2000; Marquez et al., 1999).
Datos paleo climaticos indican que durante el periodo glacial el sur del eje Neovolcanico era mucho
mas frio y himedo que en la actualidad, se encontraba cubierto de paleo lagos con vegetacién humeda-
templada, (Metcalfe, et al., 2000;Metcalfe, 2006), sin embargo, los registros paleo climaticos estan

incompletos para el area.

Barrera Baja California — Sonora: Esta area tiene buena representacién en numero de trabajos, es un
patron comun observado con plantas y animales (Wilson y Pits, 2008; Jaeger, et al., 2005; Fehlberg y
Ranker, 2009;Garrick et al., 2009; Riddle y Haffner 2006a y 2006b) generado por una serie de eventos
recientes relacionados con el desprendimiento de la peninsula de Baja California, (12 — 4 ma) que
culmina en la apertura del Mar de Cortés (Barajas, 2000) y la formacion de la Sierra Nevada, Sierra de

San Pedro Martir.

Barrera Baja California norte- baja California sur: Patréon comun observado al interior de la
peninsula de Baja California, (Castoe, et al., 2007; Riddle, et al., 2000; Fehlberg y Ranker, 2009;
Garrick et al., 2009; Riddle y Haffner 2006a y 2006b) posterior al desprendimiento de la peninsula de
Baja California y relacionado con la formacién de las sierras de San Pedro Martir y La Laguna, la

inundacién del Istmo de La Paz y del pasaje Marino del Vizcaino durante el Holoceno.

Barrera Sonora- Chihuahuense: La diferenciacion de las biotas de las dos mayores areas continuas
de desierto calido en Norte América, muestra ser el resultado de multiples episodios de aislamiento y
divergencia antiguos durante el Neogeno tardio (4-2 m.a.) y afectado en los ultimos tiempos por la
actividad del desprendimiento de la Peninsula de Baja California que ocasioné el tiltimo levantamiento
y plegamiento de la Sierra Madre Occidental (entre los 12 y 9 m.a.). Este patron se observo en los
siguientes estudios: Wilson y Pits, 2008; Jaeger et al., 2005; Reberning et al., 2010; Riddle y Haffner
2006a y 2006b y Castoe et al., 2007.
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Chihuahuense norte, centro y sur: Atn son muy pocos los trabajos que abordan los procesos de
diferenciacién al interior del desierto Chihuahuense, sin embargo, los estudios (Reberning et al., 2010;
Peakall et al., 1995; Silva y Eguiarte, 2003;Riddle y Haffner 2006a y 2006b) parecen indicar procesos
mucho mas recientes con la diferenciacion en las cuencas de los rios Bravo, Concho y Nazas, resultado
de la conjuncién de actividad ocasionada por el desprendimiento de Peninsula de Baja California y
subsiguiente plegamiento de la porcion norte de Is Sierra Madre Occidental y elevacion y plegamiento
de la porcion norte de la Sierra madre Oriental junto con la actividad y formacién de los volcanes de la

porcion este de la Faja Volcanica Trans-mexicana durante el Holoceno medio y tardio.

Refugio al norte de la Sierra Madre Oriental-Planicies Tamaulipecas: Detectado con Huneeannia
fumariifolia (Sosa et al., 2009; Reberning et al., 2010; Castoe et a., 2007;Hunter et al., 2001. Atn

faltan datos paleo climaticos para la zona.

Refugio en zona centro de Chihuahuense: Diversos estudios filogeograficos (Reberning et al., 2010;
Riddle y Haffner, 2006a; Hunter et al., 2001; Castoe et al., 2007) o paleo climaticos (Van Devender y
Burgues, 1985; Van Devender, 1990a) apuntan a que aunque no existian las condiciones climaticas
idéneas, la zona de Mapimi — Cuatro ciénegas, podria haber albergado diversas especies de ambientes

aridos durante los periodos glaciales.

Refugio en Cuenca baja del colorado: Reberning et al., 2010, Jaeger et al., 20005; Castoe et al.,
2007; Fehlberg y Ranker, 2009; Hunter et al., 2001; Ayoub yRiech. Los datos paleo climaticos apuntan
a la presencia de ambientes aridos en la cuenca baja del colorado desde los 12 a 18 mil afios, por lo que

este podria funcionar como refugio pleistocénico.
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Figura 3 Diversidad genética (Heterocigosis y/o diversidad haplotipica

para diversas especies de plantas. H=1 - Z ( plz) ) de 7 géneros mexicanos

(5 daridos y 2 templados). El tamafio y color de los circulos indican la
diversidad genética, las letras indican los géneros: A: Agave victoria-
reginae (Martinez Palacios et al., 1999), A. desertii, A. cerulatta y A.
subsimplex (Navarro Quezada, et al., 2003), A. xylonacantha (Colin, 2006),
A. striata (Trejo, 2006; Rives, 2009); A. lechuguilla (Silva y Eguiarte,
2003); E: Encelia farinosa (Fehlberg y Ranker, 2009); H: Hunnemannia
fumariifolia (Sosa, et al., 2009); P: Pinus strobiforirmis (Moreno Letelier y
Pifiero, 2009); A: Abies flinckii, A. religiosa, A. guatemalensis y A. hickelii
(Jaramillo Correa et al., 2008; Aguirre et al., 2000).
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Tabla 1. Trabajos filogeograficos con plantas revisados.

Especie
Marcador /
(Nombre, Familia, habito) Patron Referencia
metodo
Distribucion area de estudio

Hunnemannia fumariifolia* Refugio en norte de la Sierra Madre Oriental. Cloroplasto Sosa et al., 2009
(Amapola, Papaveraceae, Fragmentacion alopatrica al interior de la Sierra Madre Oriental: NCPA; Amova,
Herbéacea). desierto chihuahuense y Tehuacan- Cuicatlan Mismatch
Sierra Madre Oriental, Tehuacan. |Aislamiento por distancia.
Melampodium leucanthum Tres refugios separados: Cuenca baja del Colorado, Centro-sur del Clorplasto, Rebernig et al., 2010
(Blackfoot daisy, Compositeae. desierto Chihuahuense, Planicie Tamaulipeca. Patrén diferenciado AFLP
Herbécea). de Desierto chihuahuense (con dos linajes en la region trans-pecos Componentes

este y oeste) y Desierto Sonorense. rincipales
Desierto Chihuahuense y P pales,
S Beast, Modelo

onorense.
Nicho.

[Encelia farinosa* Refugios pleistocenicos en la cuenca baja del rio colorado, Cloroplasto Fehlberg y Ranker,
(Incienso o Brittle bush, planicies del este de sonora y en Baja California sur. (psbA-trnH) 20009.
Asteraceaearbustiva). Diferenciacion de poblacione de desierto sonorense, California Y NCPA,

Baja California Sur.
Sonora, Mojave y Baja Californa. SAMOVA.
Larrea tridentata* Expansion reciente hacia el norte del desierto chihuahuense y |Aloenzimas. Duran et al., 2005.
(Gobernadora, Zygophyllaceae, Nuevo México a partir del sur-oeste de México Genética de
/Arbustiva). poblaciones
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Especie
Marcador /
(Nombre, Familia, habito) Patron Referencia
metodo
Distribucion area de estudio

Desierto Chihuahuense. (estimadores

basicos de

diversidad-

estructura,

UPGMA)
Agave victoria-reginae* Mayor diversidad al oeste menor al este. IAloenzimas. Martinez-Palacios et
(Maguey Noa, Agavaceae, He= 0.33 (oeste: 0.405, centro: .33, este=0.29) Genética de al., 1999
rocetofila). Se estima poblaciones grandes (+7000 inds) sin cuello de botella poblaciones
Desierto Chihuahuense reciente. (estimadores

basicos,

UPGMA)
Agave deserti* /Aislamiento por distancia. RAPDS. Navarro Quezada et
(Agave, Agavaceae, rocetofila) Hs=0.199 Genética de al., 2003.
BajaCalifornia y Sonora. poblacione

(estimadores

basicos,

UPGMA)
Buchloe dactyloides Refugio pleistocénico al sur del Desierto Chihuahunse (en San Luis /Aloenzimas y Peakall et al., 1995
(Zacate chino o buffalo grass, potosi ) y dispersion hacia Texas y Grandes Planicies de EU por RAPDS.
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Especie

Marcador /
(Nombre, Familia, habito) Patron Referencia
metodo
Distribucion area de estudio

Poaceae, hierba). Bisontes. Genética de

Great Plains, Desierto pobalciones.

Chihuahuense.

Larrea tridentata (Gobernadora, 4 refugios pleistocénicos: Lower Rio Grande (oeste de Texas que [Poliploidias de Hunter et al., 2001.

Zygophyllaceae, Arbustiva).

Desierto Chihuahuahuense, Mojave

y Sonora.

luego se expandi6 hacia el norte del Diesierto Chihuahuense),
Cuenca baja del Rio colorado (que se expandi6 hacia los limites
norte del Desierto Sonorense y hacia el de Mojave) y 2 refugios
pleistocénicos al este y oeste de la Sierra Madre Occidental (a 650

km una de la otra).

células guarda y

datos fosiles.

[Euphorbia lomelii
(Candelilla, Euphorbiaceae, hierba)

Baja California.

Ruptura vicariante en el Istmo de La paz y en la mitad de la
penisula de Baja Califoria con dos expansiones recientes del rango
de distribucion a partir de dos puntos: zona al sur del istmo de La

Paz y otra hacia el Norte y zona continental.

Cloroplasto
(gen matK, gen
NADH,
trnL, trnL-trnF)
v RFLP.

trn'T-

Simulacién
coalescencia,
NCPA,

Geneland.

Garrick et al., 2009.

IPinus strobiformis

Se forman dos grupos principales: Sierra Madre occidental y Sierra

Microsatélites

Moreno Letelier

y
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Especie
(Nombre, Familia, habito)

Distribucion area de estudio

Patron

Marcador /

metodo

Referencia

(Pino pifionero, Pinaceae, arbol)

Sierra Madre Oriental, Occidental,

Sky Islands y Eje Neovolcanico

Madre Oriental-Eje Neovolcanico separados por el desierto
Chihuahuense. Expansion del area durante los periodos glaciales.

/Aislamiento por distancia y posible introresion.

de cloroplasto.

Genética de
poblaciones
(estimadores
béasicos de
diversidad-
estructura),

NCPA.

Pifiero, 2009

Agave lechuguilla *

(Maguey lechuguilla, Agavaceae,

roceta)

Desierto Chihuahuense.

Gradiente latitudinal norte sur con mayor diversidad al sur aunque

sin aislamiento por distancia.

'Aloenzimas.

Genética de
poblaciones
(estimadores
basicos de
diversidad-
estructura),

UPGMA.

Silva
2003.
Eguiarte

preparacion

y  Eguiarte,

Scheinvar y

En

Agave xylonacatha *
(Maguey, Agavaceae, roceta)

Sierra Madre Oriental.

Menor variacion al norte, mayor al sur.

ISSR.

Genética de

poblaciones

Colin, 2006
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Especie
Marcador /
(Nombre, Familia, habito) Patron Referencia
metodo
Distribucion area de estudio
(estimadores
basicos de
diversiidad-
estructura)
Agave striata * Gradiente latitudinal norte sur con mayor diversidad al norte. ISSR. Trejo, 2006; Rives,
(Maguey, Agavaceae, Rocetdfila) Diferenciacion en dos sub especies (A. striata falcata en zona norte Genética de 2009.
v A. striata striata al sur). Aislamiento por distancia. .
Desierto Chihuahuense. poblaciones
(estimadores
basicos de
diversiidad-
estructura)
IFouquieria splendens Formacion de tres linajes principales: Baja California, Sonora y AFLP. Redfen, 2008.
(Vara de José, Fouruieriaceae, desierto Chihuahuense. No detectan efecto del rio Conchos pero si Genética de
herba del rio Nazas en desierteo Chihuahuense. Aislamiento por .
erbacea) poblaciones
distancia. .
Baja California, Sonora y (estimadores
Chihuahua. bayesianos  de
diversidad y
estructura)
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Tabla 2. Trabajos filogeograficos con animales revisados.

Suroeste de E.U: Rocky Mountains

y Sierra Nevada.

(desierto chihuahuense), intermontano (desierto del Mojave) y este

de Sierra Nevada (desierto de California). Expasion de ranngo

verosimilitud y

estadistica

Animales: Taxon Patron Marcador / Referencia
(Nombre, Familia) metodo
Distribucion
22 clados: 9 mamiferos, 7 aves, 4 |Detectan 6 eventos vicariantes: Pasaje Marino del Vizcaino, Areas deRiddle y Haffner,
reptiles, 1 anfibio y 1 cactus. Embahiamientos Trans-Golfos, Apertura del Golfo, Formacién de endemismo. 2006a, 2006b
la planicie mexicana de la Sierra Madre oriental y Levantamiento Biogeografia
de la Sierra Madre. 11 areas de endemismo. Regugio enl|. -
filogenética.
Chihuahuense central.
Agelenopsis aperta Fragmentacién por aislamiento en refugios hace 2.5 m.a yMitocondria Ayoub y Riechert,
(Arafia del desierto, Arachnida posterior expansion del rango. Ubican 3 refugios pleistocénicos: |(Cyt I). 2004.
insecto) este de Rocky Mountains, entre Rocky Mountains y Sierra nevada Filogenia por
y al este de Sierra Nevada. Formacion de 3 grandes linajes: este| . .
maxima
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(Sapo manchas rojas, Bufonidae,

anfibio)
Desiertos Chihuahuense,
Sonorense, Mojave y Colorado
Plateau.

en el Mioceno tardio- Plioceno temprano (6-4 ma). Refugio
Pleistocénico en Desierto Chihuahunse y cuenca baja del

Colorado.

b)
Maxima
verosimilitud e
inferencia

Bayesiana.

NCPA.

Animales: Taxon Patron Marcador / Referencia
(Nombre, Familia) metodo
Distribucion
post-pleistocénica hacia Rocky Mountains. bayesiana.
NCPA. Analisis
de diversidad
geneética.
Bufo punctatus Divisién Este (Chihuahuense-Colorado) yOeste (Mojave-Sonora) Mitocondria (cytJaeger et al., 2005

Crotalus atrox

(Cascabel diamantada del oeste,

Viperidae, reptil)

Desiertoos Chhuahuense,
Sonorense, Sur de Great Plains y

Tamaulipas.

Dos eventos de divergencia, primero entre linages contientales y
de Baja Califrnia en el pleistoceno tardio (3.26 ma) y luego etre los
desiertos Sonorense y Chihuahuense y planicies del sur y
tamaulipas (1.36 ma). Aislamiento en multiples refugios (Centro y
sur de sonora, valle del rio colorado, Mapimi y Tamaulipas) con

crecimiento post-glacial y expansion del rango.

Mitocondria

(ND4 y Leu).

Maxima
Parsimonia y
Bayesianos.
NCPA.

Coalescencia.

Castoe et al., 2007.
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Animales: Taxon Patron Marcador / Referencia

(Nombre, Familia) metodo
Distribucion

PPerognathus sp., Chaetodipus sp., [Vicarianza de en oeste (Sonora, sinaloa y Mojave) del este Mitocondria Riddle. 1995.
y Onychomys sp. (chihuaha). Expansion del desierto de sonora hacia sierra Nevada (COIIl y cytb)
(Pocket mice y Grasshopper mice; Cladograma de
Heteromyideae @y  Cricetidae; areas  (Analisis
Mamiferos) de parsimonia de
Great Plains, Tamaulipas, Brooks)
Chihuahuense, sonorense,

Sinaloense, Mojave, Great Basin,

Californa y Baja California.

Moneilema gigas y M. armatum Fragmentacion en el pasado con expansion hacia el norte desde Mitocondria (Cit|Irwin Smith y Farrell,

(Escarabajos de cactus: refugio previa al periodo glacial (1.5 MA). Divergencia entre las Ox I). 2005

regiones de Rio Grande y Pecos River y entre las porciones norte y

Cerambycidae, Insectos) Parsimonia,

sur de Sonora (Valle del rio Yaqui y valle del Rio Sonora). Las Maxima
Desierto de Sonora y Desierto . L . . )
poblaciones de Mapimi se diferenciaron de las otras del desierto

Chihuahunnse hace al menos 1.6 MA.

Chihuahuense verosimiliitud y

\Anaalisis
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Animales: Taxon Patron Marcador / Referencia

(Nombre, Familia) metodo
Distribucion
Bayesiano.
NCPA y
modelacion
coalescente.
Trimorphodon biscutatus Distincion de grupos Sonora-Chihuahua, Jalisco-Sinaloa, Baja Mitocondria. Devitt, 2006

California, Oaxaca-Michoacéan-Jalisco y Centro America

(Culebra  lira cabeza negra, Maxima

Colubridae, reptil) Verosimilitud y

Desierto de  Sonora, Baja Bayesiano.

California, Mojave y costa pacifico Tiempos de

de México y Sud Amperica. divergecia

Ammospermophilus leuccurus Un grupo homogenieo de Oregon a Baja California y otro al sur de Mitocondria Whorley et al., 2004.

(Ardilla antilope, Sciuridae la peninsula de Baja California. Rapida expansién postglacial hacia|(Cyt b y regién

el norte a partir de un refugio al sur de la peninsula de Baja [control).

Mamifero)
Baja California, Sonora y Mojave. California Neighbour-
joining y
medidas de
diversidad
genética.
4 especies de Crotalus sp Estructura entre Baja California y Continente (Plioceno-Mioceno Mitocondria Douglas et al., 2006.
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Animales: Taxon Patron Marcador / Referencia
(Nombre, Familia) metodo

Distribucion

(Serpientes ratoneras, Viperidae, tardio) con subsecuente separacién vicariante en dos subclados. |(ATPasa 8y 6)

Reptil) Por aislamiento en refugios pleistocénicos. Proponen 3 refugios: Maximum

Baja California, Sonora, Mojave. uno al norte del Valle de la muerte, otro en la punta de la peninsula likelihood:

de Baja California. NCPA.  Andlisis
de diversidad

bajo neutralidad.

Dilophotopsis sp. Concordancia entre la filogenia y la distribucion geografica Morfologia e Wilson y Pits, 2008.

(Avispa, Mutillidae, insecto) marcando patrones claros de vicarianza entre Tamaulipas, [TS1 ITS2
Chihuahense, Sonorense, Mojave, Colorado, y entre los desiertos [(nuclear)
Todos los desiertos de Norte

frios.
América (calidos y frios) Mr. Bayes.
/Analisis
filogenético y
geografico.
Uta sp. Determinan pasaje marino de BC por 1ma {en Wilson y Pitts} Filogenia. Upton y Murphy,
Baja California 1997
Pocket MOuse Riddle, Hafner vy
Alex

Baja California
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Animales: Taxon Patron Marcador / Referencia
(Nombre, Familia) metodo

Distribucion

Boa 'Wood et al., 2008.

Baja California

PPseudacris regilla Recuero et al.,

California, Sonora BajaCal

Baja Cal Paso del Vizcaino fue hace 2-3 ma Lindell et al., 2005 y
2006
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Figure S2  Voronoi tessellations depicting Agave lechuguilla genetic structure from the best partition

of the Bayesian analysis of population structure (BAPS).
Figure S3  Bayesian skyline plot of Agave lechuguilla chloroplast sequences.
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Figure S4  Scatterplots of punctual environmental palaeoreconstruction data (a—e) for 70,000 random
points (10% of total pixel area) along the Chihuahuan desert, for the current (black), LIG

(red) and LGM (blue) environmental conditions.
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Table S1 Identification (ID), Mexican location and state, elevation and geographical coordinates of the

sampled populations

Elevation
ID Location State (ma.s.l) Longitude (W) Latitude (N)
LO1 Pachuca Hidalgo 1950 98° 43' 20° 07’
L02 Zimapan Hidalgo 1800 99° 19’ 20° 43
L03 Zaragoza San Luis Potosi 2100 100° 40’ 22° 04
L04 Matehuala San Luis Potosi 1920 100° 31’ 23° 49
LO05 Saltillo Coahuila 1980 101° 04 25°15'
L06 Bermejillo Durango 1260 103° 49' 26°13'
LMa Mapimi Durango 1260 103° 43' 26° 40'
L08 Aldama Chihuahua 1380 105° 42’ 28°57'
L09 Ojinaga Chihuahua 990 104° 36' 29° 43
L10 Ciudad Juérez Chihuahua 1530 106° 31 31° 40’
L11 La Naval Coahuila 1206 102° 31" 26°57'
L12 Australia Coahuila 850 102° 18' 26° 35'
L13 La Pefia Coahuila 916 102° 12’ 28° 38'
L14 Muzquiz Coahuila 560 101° 36’ 28° 05’
L15 Allende Coahuila 464 100° 56' 28° 15

Methods S1 PCR procedure.

PCR was performed on all chloroplast fragments using 20 mL of total master mix, containing 80 ng of
template DNA, in 1x PCR Buffer, 2 mm MgCl,, 2.5 mM dNTP, 0.3 mM of forward primer, 0.3 mM of
reverse primer, and 1 U fﬂL’l of Amplificasa BioTecMol.

The PCR cycles were as follows: an initial template denaturation step at 94 °C for 5 min; followed by
35 denaturation cycles of 30 s at 94 °C, annealing for 50 s at 55 °C for psbJ—petA, at 55.5 °C for 3'-
rps16-5'-trnK, at 61 °C for rpl32—trnL, and at 60.5 °C for trnL—trnF, and extension for 70 s at 72 °C;

and a final extension step of 8 min at 72 °C.

All products were visualized by gel electrophoresis (2% agarose in 0.5x TAE) stained with
ethidium bromide. Fragments of sufficient weight and quality were sequenced in duplicate (at the

University of Washington’s High Throughput Genomic Center, Seattle, WA, USA) to detect sequencing
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errors. The quality of the sequences and the forward and reverse assembly were assessed by direct

inspection using the software PHRED/PHRAP/CONSED 19.0 (Gordon et al., 1988; Ewing et al., 1998).
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Figura 3.

Methods S2 Ecological niche modelling procedure

To elaborate an ecological niche model (ENM) for the species, a database was constructed with 96
unique presence records of A. lechuguilla from different biological databases (GBIF,
http://data.gbif.org/; REMIB, http://conabio.gob.mx/; UNIBIO, http://unibio.unam.mx/) as well as
personal observations. All data were geographically verified according to Gentry (1998) and the

authors’ field experience with the species.

Nineteen current bioclimatic layers were downloaded from the WorldClim 1.4 data set (Hijmans
et al., 2005) and six topographical layers from the HYDRO1k Elevation Derivative Database (available
at: http://lta.cr.usgs.gov/HYDRO1K), using a resolution of 30 arc-seconds (c. 1 km). To avoid model
overfitting, a principal components analysis was performed in R (using a script available from the
authors and based on the STATS package for R) to identify highly correlated layers for the area of
interest. A subset of the less correlated layers was selected (commonality > 0.7 for the most
representative and Spearman’s rank correlation coefficient < 0.7 for the less correlated) from the first

six principal components (which represented 86.7% of total variation).

The final 14 selected layers were: mean annual temperature (Biol), mean diurnal temperature
range (Bio2), annual temperature range (Bio7), mean temperature of the driest quarter (Bio9), mean
temperature of the warmest quarter (Bio1l0), mean temperature of the coldest quarter (Bioll),

precipitation of the driest month (Biol4), precipitation seasonality (Biol5), precipitation of wettest
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quarter (Biol6), flow accumulation (FlowAccum), flow direction (FlowDir), slope, compound

topographic index (Topolnd) and aspect.

To project the Ecological Niche modelling (ENM) onto past conditions, the last interglacial
(LIG) model (c. 120,000-140,000 ka; Otto-Bliesner et al., 2006) and the Last Glacial Maximum
(LGM) model (c. 21,000 ka), based on the general circulation model CCSM (Collins et al., 2006), were
downloaded and resampled to obtain the same resolution with the RASTER R package. For North
American desert species, the MIROC and CCSM general circulation models have previously resulted
in models of identical quality (Wilson & Pitts, 2012), but CCSM has already been widely used in the
reconstruction of past distributions in this region (Martinez-Meyer & Peterson, 2006; Peterson &

Nyari, 2007; Gamez et al., 2014; Castellanos-Morales et al., 2016).

Two independent MAXENT 3.3.3e runs (Phillips et al., 2006) were performed, one for each past
projection layer. Each run included 30 replicates using the logistic model without clamping or
extrapolation, and 20% random test percentage by bootstrap. All the distribution models were evaluated
using AUC scores. The final average models were cropped to the physiographical regions associated
with presence records. The models were transformed into binomial ones, with a minimum total
presence value of 0.0822 as the cut-off. The final extension area of each polygon was calculated

considering the total number of pixels and transforming it into a geographical area based on the raster

resolution.
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Table S2 Priors for the demographic scenarios used in approximate Bayesian computation (ABC)
analyses. All priors were given a uniform distribution, with the indicated minimum and maximum

values, except for expansion times (LGM and LIG), which were given a normal distribution.

Parameter Distribution Values

Current N.

N1 Uniform 10-100,000

N2 Uniform 10-100,000

N3 Uniform 10-100,000

N3 Uniform 10-100,000
Past N.

Nla Uniform 10-40,000

N2a Uniform 10-40,000

N3a Uniform 10-40,000

N4a Uniform 10-40,000

Expansion time (generations)

LGM Normal 1300 + 100
LIG Normal 8350 + 350
TI Uniform 100,000-500,000
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Model 1 Model2

Nla+N2a+ Nla+N2a+
N3a+N4a N3a+N4a

T1d

LIG-

LGM- s NNA |
TO ™ pop1 Pop2 Pop3 Pop4 Popl Pop2 Pop3 P5p4

Figure S1 Demographic scenarios simulated in DIYABC. Scenario of demographic expansion in the
LGM (left) and the LIG (right). Pop: haplogroup; N1: expanded population size of Pop1; N2: expanded
population size of Pop2; N3: expanded population size of Pop3; N4: expanded population size of Pop4;
Nla: ancestral population size of Popl; NZ2a: ancestral population size of Pop2; N3a: ancestral
population size of Pop3; N4a: ancestral population size of Pop4; LGM: time (in generations) to
population expansion over the Last Glacial Maximum; LIG: time (in generations) to population

expansion over the last interglacial; T1: time (in generations) to the divergence of the four haplogroups.
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Table S3 GenBank numbers for the cpDNA sequences used in phylogenetic analysis and for the Agave lechuguilla haplotypes. Gene
abbreviations: trnL5'—trnF, intergenic spacer and gene; matK, maturase K; ndhJ, NADH dehydrogenase; psbA—trnH, intergenic spacer;

rpoB, RNA polymerase beta chain (chloroplast); rpoC1, RNA polymerase beta chain (chloroplast).

Species trnL5'—trnF matK ndhJ psbA—trnH rpoB rpoCl1
Agave angustiarum — AM884156.1 AM882652.1 AM884846.1 AM851057.1 AMS850881.1
Agave antillarum — AM884168.1 AM882664.1 AM884858.1 AM851069.1 AM850893.1
Agave aurea — AM884154.1 AM882650.1 AM884844.1 AMS851055.1 AM850879.1
Agave capensis — AM884155.1 AM882651.1 AM884845.1 AMS851056.1 AM850880.1
Agave convallis — AM884157.1 AM882653.1 AM884847.1 AM851058.1 —
Agave datylio — AM884162.1 AM882658.1 AM884852.1 AM851063.1 AM850887.1
Agave gentry — AM884171.1 AM882667.1 AM884861.1 AMS851072.1 AM850896.1
Agave guiengola — AM884169.1 AM882665.1 AM884859.1 AMS851070.1 AM850894.1
Agave kerkovei DQ500922.1 AM884161.1 AM882657.1 AM884851.1 AM851062.1 AM850886.1
Agave lechuguilla EU092542.1 AM884170.1 AM882666.1 AM884860.1 AMS851071.1 AM850895.1
Agave nizandensis — AMB884172.1 AMB882668.1 AMB884862.1 AMS851073.1 AMS850897.1
Agave parviflora AF508510.1 AM884173.1 AM882669.1 AM884863.1 AMS851074.1 AM850898.1
Agave petrophila DQ500953.1 AM884158.1 AM882654.1 AMB84848.1 AM851059.1 AM850883.1
Agave potatorum DQ500924.1 AMB884174.1 AM882670.1 AMB84864.1 AM851075.1 AM850899.1
Agave rhodacantha — AM884163.1 AM882659.1 AM884853.1 AM851064.1 AM850888.1
Agave salmiana — AM884164.1 AM882660.1 AM884854.1 AM851065.1 AM850889.1
Agave striata — AM884159.1 AM882655.1 AM884849.1 AM851060.1 AM850884.1
Agave stricta DQ500921.1 AM884160.1 AM882656.1 AM884850.1 AMS851061.1 AM850885.1
Agave titanota — AM884165.1 AM882661.1 AM884855.1 AM851066.1 AM850890.1
Agave triangularis — AM884166.1 AM882662.1 AM884856.1 AM851067.1 AMB850891.1
Agave victoria-reginae DQ500930.1 AM884167.1 AM882663.1 AM884857.1 AM851068.1 AM850892.1
Camassia scillioides — JQ276385.1 JQ276968.1 — JQ274430.1 JQ274573.1




Species trnL5'—trnF matK ndhJ psbA-trnH rpoB rpoCl1
Chlorophytum rhizopendulum — HQ180859.1 HQ181277.1 — HQ182867.1 HQ182909.1
Fourcraea longaeva — AM884175.1 AM882672.1 AM884866.1 AMS851077.1 AM850901.1
Hesperaloe parviflora — — HQ181286.1 — HQ182876.1 HQ182918.1
Hosta ventricosa — JQ276387.1 JQ276970.1 — JQ274432.1 JQ274575.1
Manfreda virginica — JQ276388.1 JQ276971.1 — JQ274433.1 JQ274576.1
Poliathes gramniflora — JQ276389.1 AM882674.1 AM884868.1 AMS851079.1 AM850903.1
Yucca filamentosa — JQ412302.1 — KC704201.1 — JF972799.1
Yucca schidigera — DQ069588.1 EU016699.1 — DQ069558.1 DQ069552.1

Agave lechuguilla petA-psbl intergenic spacer: KX443999 - KX444026
Agave lechuguilla rps16-trnK intergenic spacer: KX444027 - KX444054
Agave lechuguilla trnL-rpl32 intergenic spacer: KX444055 - KX444082

Agave lechuguilla tRNA-Leu gene and trnL-trnF intergenic spacer: KX444083 - KX444110

Agave striata petA-psbJ intergenic spacer: KX443113 - KX443118
Agave striata trnL-rpl32 intergenic spacer: KX443123 - KX443128

Agave striata tRNA-Leu gene and trnL-trnF intergenic spacer: KX443133 - KX443138

Agave stricta petA-psbJ intergenic spacer: KX443119 - KX443122

Agave stricta trnL-rpl32 intergenic spacer: KX443129 - KX443132



Agave stricta tRNA-Leu gene and trnL-trnF intergenic spacer: KX443139 - KX443142

Agave kerchovei petA-psblJ intergenic spacer: KX444111 - KX444115
Agave kerchovei rps16-trnK intergenic spacer: KX444116 - KX444120
Agave kerchovei trnL-rpl32 intergenic spacer: KX444121 - KX444125

Agave kerchovei tRNA-Leu gene and trnL-trnF intergenic spacer: KX444126 - KX444130



Table S4 Definition of haplotypes and variable sites in each chloroplast region included in the analyses. haplotypes that differ when indels

are treated as missing data are marked in bold, and haplotypes that differ only by indels are marked in italics. Hap., haplotype.
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I A ——— T A GA - CA AGCA— -TA A ATTIT —— AAAAT G G A G G T 1 1
J A ——TAGA-CA AGC —AAA AATT— —— AAT G G A G A - 22 22
K - AACTA T CGA - CA GGCA— - TA A AT — —— AAAT G G A G G - 36 36
L A ———TAGA-CA AGGA—-TA AGTT— AAT — T G A G G - 1 1
M A ——TAGA-CA AGCA— - TA AGT T— AAAT — G G A A G 16 16
N A ———TAGA-CA AACA—-TA AGTT— AMAAT — T G A G G 3 3
Table S5 Haplotype frequencies (A—N) in each population and haplogroup, considering indels as missing data.
Population A B C D E F G H I J K L M
L01 Pachuca 1.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
L02 Zimapéan 0.00 0.41 0.59 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
L03 Zaragoza 0.00 0.00 1.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
L04 Matehuala 0.00 0.00 1.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
L05 Saltillo 0.00 0.00 0.00 0.50 0.50 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
L06 Bermejillo 0.00 0.00 0.05 0.10 0.10 0.75 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
LMa Mapimi 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 1.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
L08 Aldama 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 1.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
L09 Ojinaga 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.04 0.00 0.96 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
L10 Cd. Judrez 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 1.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
L11 La Naval 0.00 0.00 0.00 0.00 0.35 0.61 0.00 0.00 0.04 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
L12 Australia 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.04 0.00 0.00 0.00 0.96 0.00 0.00 0.00 0.00
L13 La Pefia 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 1.00 0.00 0.00 0.00
L14 Muzquiz 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.52 0.48 0.00 0.00
L15 Allende 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.84 0.16
Haplogroups A B C D E F G H I J K L M

North 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.31 0.29 0.17 0.00 0.00 0.00 0.08 0.12 0.02
North-central 0.00 0.00 0.59 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.41 0.00 0.00 0.00
Central 0.00 0.00 0.00 0.10 0.31 0.00 0.00 0.00 0.03 0.56 0.00 0.00 0.00 0.00




South 0.69 0.31 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00

All data 0.07 0.03 0.18 0.01 0.04 0.14 0.13 0.08 0.00 0.08 0.12 0.04 0.06 0.01
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Figure S2 Voronoi tessellations depicting the genetic structure of Agave lechuguilla from the best
partition given by Bayesian analysis of population structure using BAPS. Colours and letters

represent the clusters from the best partition (K = 5).

Figure S3 Bayesian skyline plot of A. lechuguilla chloroplast sequences. A mutation rate of 1.1
1.1 x 107 substitutions per site per year and a generation time of 15 years were used to transform

substitution rates into years.

128



Methods S3 Environmental palaeoreconstruction of the Chihuahuan Desert.

To show the environmental structure of the Chihuahuan Desert over the LIG, LGM and the

present day, data points were extracted for 70,000 random points (10% of total pixel coverage)

from three different data sets: (1) the current WorldClim 1.4 data set (Hijmans et al., 2005); (2)
the last interglacial model (LIG, c. 120,000-140,000 yr BP; Otto-Bliesner et al., 2006); and (3)

the Last Glacial Maximum model (LGM, ca. 21,000 yr BP) based on the general circulation

model CCSM (Collins et al., 2006; Hijmans et al., 2005). With these data, scatterplots between

precipitation and temperature (Fig. S4) were constructed to compare the environmental

conditions at these different times. The analyses were performed with the RASTER package in R

(Hijmans & Etten, 2012).
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Figure S4 Scatterplots of environmental palaeoreconstruction data points (a—e) for 70,000
random points (10% of total pixel area) across the Chihuahuan Desert, for the current (black),
LIG (red) and LGM (blue) environmental conditions. Horizontal and vertical dotted lines show
average current conditions. Mean temperature and precipitation of (a) the coldest quarter, (b) the
warmest quarter, (c) the driest quarter, (d) the wettest quarter, and (e) the whole year. (f) Map

showing the location of all sampled points. For methodology, see Methods S3.
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APENDICE 3. METAPOPULATIONS IN
DIVERSIFICATION OF AGAVE. SUPPLEMENTARY

ONE.

Enrique Scheinvar, Niza Gamez, and Luis E. Eguiarte

TABLE S1. AGAVE SPECIES

Especie  Cant.
albomarginata 4
angustiarum 19

angustifolia 705

applanata 22
atrovirens
atrovirens 8
attenuata 11
aurea 20
bovicornuta 14
bracteosa 7

celsii albicans 3

celsii celsii 36
cerulata

cerulata 24
cerulata

nelsonii 7

chiapensis 9

chrysantha 10

chrysoglossa 13

colimana 13
colorata 7
cupreata 39

131

Especie
durangensis
ellemeetiana
felgeri

filifera

fourcroydes
funkiana
geminiflora
ghiesbreghtii
gigantensis
glomeruliflora

guadalajarana

guiengola

havardiana
hookeri
horrida
impressa
inaequidens
inaequidens

karwinskii

kerchovei

Cant.

20

28

81

14

10
22

13

20

40
45

25

INCLUDED IN THE DATABASE.

Especie

maximiliana katharinae

maximiliana maximiliana

moranii

multifilifera

nizandensis
obscura
ocahui
ornithobroma
pachycentra
palmeri

panamana

parryi huachucensis

parryi parryi
parvidentata
parviflora flexiflora

parviflora parviflora

peacockii

pedunculifera

pelona

Cant.

7
53

12

24

Especie
promontorii
rhodacantha
schidigera

schottii schottii

schottii treleasei
sebastiana
seemanniana
shawii

shrevei

sisalana

sobria frailensis

sobria sobria

striata falcata
striata striata
stricta

subsimplex

tequilana
titanota
toumeyana

toumeyana

Cant.

51
32
44

61
22
27
15

13

15

82

11

10

17



datylio datylio 13

decipiens

deserti deserti 14
deserti pringlei 7

deserti simplex 16

difformis

lechuguilla 112 pendula 28
6 lophantha 26  polianthiflora 14
macroacantha 20  polyacantha polyacantha 3
macroculmis 20  polyacantha xalapensis 6
mapisaga 7 potatorum 98
11 marmorata 36 potrerana 7

triangularis
victoriae-reginae
vilmoriniana
warelliana
wercklei
wocomahi

xylonacantha

TABLE $2. AUC VALUES AND THRESHOLD CUTTING VALUE
FOR EACH MODEL

Specie
albomarginat

a

angustiarum

angustifolia

applanata
atrovirens
atrovirens

attenuata

aurea

bovicornuta
bracteosa
celsii albicans
celsii celsii
cerulata
cerulata
cerulata
nelsonii

chiapensis
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N  Variables included in maxent

4 biol17 bio15 FlowAccumulation bio14

bio10 bio14 bio4 bio15 bio3 bio7 bio12 Aspect slope bio16 bio17 bio6 bio2 bio18

19 CompoundTopographicIndex
bio10 bioll bio12 bio14 bio15 bio18 bio19 bio3 bio4 bio5 bio6 bio7 bio8

705 FlowAccum FlowDir Slope Topoind

Aspect bio1 bio14 bio15 bio16 bio19 bio2 bio3 bio4 bio6 bio7 FlowAccum
22 FlowDir Slope Topoind

8 Aspect bioll bio12 biol5 bio17 bio2 bio3 bio4 bio5 bio6 bio7 FlowAccum
11 bio6 bio4 bio5 bio7 bio16 bio19 bio12 bio2 bio8 Aspect FlowDirection bio18
Aspect bio11 bio12 bio14 bio15 bio16 bio17 bio2 bio4 bio5 bio7 FlowAccum
20 FlowDir Slope
Aspect biol1 bio13 bio14 bio1l5 bio16 bio18 bio2 bio3 bio6 bio7 bio8 Slope
14 Topoind
7 bio13 bio17 bio6 slope bio4 bio7 FlowDirection bio15 bio3 bio5 bio8 bio18 bio9
3 bio6 bio13 biol5
36 bio5 bio7 bio4 bio19 bio18 bio16 bio2 bio3 bio6
Aspect bio10 bio15 bio18 bio19 bio2 bio3 bio4 bio7 bio9 FlowAccum FlowDir
24 Slope Topoind
Aspect bio10 bio15 bio18 bio19 bio2 bio3 bio4 bio7 bio9 FlowAccum FlowDir
7 Slope Topoind
9 bio5 FlowAccumulation bio4 bio17 bio15 bio12 bio6 bio16 bio2 FlowDirection

AUC
of AUC

13
21

10
13
32

LGM of LIG CutOff CutOff

model model criteria threshold

0.997 0.998 10

0.997 0.997 10
0.959 0.959 10
0.998 0.997 10
0.997 0.997 10
0.993 0.993 10
0.999 0.999 10
0.995 0.998 10
0.992 992 10
1 1 min
0.989 0.99 10
0.999 0.999 10
0.999 0.999 10
0.992 0.993 10

0.526

0.337

0.227

0.302

0.318
0.424

0.473

0.472

0.493

0.669

0.314

0.236

0.491
0.363



chrysantha
chrysoglossa
colimana
colorata
cupreata
datylio
datylio

decipiens

deserti deserti
deserti
pringlei
deserti
simplex
difformis
durangensis
ellemeetiana

felgeri

filifera

fourcroydes

funkiana

geminiflora

ghiesbreghtii
gigantensis
glomeruliflor
a
guadalajarana
guiengola
havardiana

hookeri
horrida
inaequidens
inaequidens
karwinskii

kerchovei

lophantha
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10 bio11 bio15 bio16 bio17 bio2 bio3 bio6 bio8 bio9 Slope
13 biol bio15 bio5 bio2 bio12 bio19 bio17 bio14 bio7 bio16 bio3
13 bio6 bio19 bio7 bio5 bio15 bio17 Aspect bio13 bio12 bio2 bio18
7 biol bio10 bio11 bio14 bio16 bio4 bio5 bio6 bio9 FlowAccum FlowDir Slope
39 bio1 bio15 bio16 bio18 bio19 bio3 bio4
Aspect bio1l biol1 bio12 bio14 bio15 bio17 bio19 bio4 bio6 FlowAccum FlowDir
11 Slope
6 Aspect biol bio15 bio17 bio18 bio2 bio3 bio4 bio9 FlowAccum FlowDir
Aspect bio1 bio12 bio14 bio15 bio16 bio4 bio7 bio9 FlowAccum FlowDir
14 Topoind

7 biol bio14 biol5 bio17 bio18 bio19 bio2 bio4 FlowAccum Slope

16 bio1 bio12 bio15 bio2 bio3 bio4 bio5 bio7 bio8 FlowAccum Slope Topoind
11 bio5 bio17 Aspect bio13 bio12 FlowAccumulation bio16 slope biol5 bio4
20 Aspect bio12 bio13 bio15 bio18 bio19 bio3 bio5 bio6 bio7 bio9 FlowAccum
4 biol7 FlowDirection slope
3 biol7 FlowDirection slope
bio5 bio2 bio18 bio12 CompoundTopographicIndex bio3 bio13 bio15 bio9 bio19
28 slope
Aspect bio10 biol1 bio12 bio13 bio14 bio17 bio18 bio19 bio5 bio6 bio9
81 FlowAccum FlowDir Slope
biol bio9 bio13 slope FlowDirection bio7 bio15 bio18 FlowAccumulation bio14
14 biol6
10 bio11 bio18 FlowAccumulation bio2 bio12 slope bio9 bio4 bio3 bio14 bio10 bio19
bio8 bio3 bio15 bio2 CompoundTopographicIndex slope bio4 bio12 bio13 bio14
22 bio7 FlowAccumulation bio19
7 bio10 biol5 bio18 bio4 FlowAccum
bio13 bio5 bio19 biol bio3 bio9 bio15 bioll Aspect FlowDirection
7 CompoundTopographicIndex bio14
13 Aspect bio13 bio15 bio17 bio18 bio19 bio4 bio6 bio7 bio9 FlowDir Slope Topoind
5 bio18 FlowAccumulation bio13 bio7 CompoundTopographicIndex
8 biol5 biol7 bio5 bio9 FlowDir Topoind
5 Aspect bio14 bio16 bio19 bio4 bio6 bio7 bio9 FlowAccum FlowDir
bio5 bio16 bio14 FlowAccumulation CompoundTopographicIndex biol7 bio19
20 slope bio18 bio12 FlowDirection bio2 bio6 bio4

40 bio13 bio14 biol5 bio17 bio18 bio19 bio3 bio4 bio5 bio6 bio7 Slope
45 bio13 bio15 bio17 bio18 bio19 bio2 bio3 bio4 bio6 bio7 bio8 Slope Topoind
bio5 bio6 bio15 CompoundTopographicIndex FlowAccumulation bio12 bio4
25 bio17 bio19 bio14 bio3 bio2 FlowDirection
bio14 bio16 bio7 bio18 bio5 bio9 biol biol5 Aspect CompoundTopographicIndex
26 bio3 bio4 slope

0.984
0.961
0.991
0.998
0.997

0.993
0.997

0.996

0.999

0.996

0.933

0.999

0.999

0.99

0.996

0.942
0.998

0.996
0.978

0.948
0.998

0.977
0.977

0.998

0.998
0.998

0.998

0.996

0.984
0.965

0.99
0.998
0.998

0.994
0.997

0.996

0.999

0.998

0.943
0.999

0.991

0.996

0.95
0.998

0.995
0.982

0.941
0.998

0.996
0.977

0.999

0.997
0.998

0.998

0.997

10
10
10
10
10

10
10

10

10

10

10

10

min

10

10

10
10

10
10

10
10
10
0.996

min

10

10
10

10

10

0.499
0.335
0.234
0.447
0.381

0.392
0.495

0.163

0.456

0.341

0.022

0.513

0.423

0.235

0.269

0.36
0.393

0.233
0.398

0.446

0.222

0.48

0.44

0.421

0.201

0.362
0.238

0.331

0.313



macroacantha
macroculmis
mapisaga
marmorata
maximiliana
katharinae
maximiliana
maximiliana
moranii
multifilifera
nizandensis
obscura

ocahui

ornithobroma
pachycentra
palmeri

parryi
huachucensis

parryi parryi
parviflora
flexiflora
parviflora
parviflora

peacockii

pedunculifera

pelona

pendula
polianthiflora
polyacantha
polyacantha
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FIGURE S1. AGAVE PRESENCE RECORD IN OUR DATABASE
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Figure S1. Agave presence records included in the database. Each point represent a observation.

Colors and symbols for each species.
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FIGURE $2. RICHNESS AND EXTENT.
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Fig. Area covered by different number of Agave species in the current model.

FIGURE S3. ENVIRONMENTAL VARIABLES.
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Precipitation for Agave

Maximum temperature for Agave
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Figure 1. Environmental descriptors of current Agave distribution
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APENDICE 4. METAPOPULATIONS IN
DIVERSIFICATION OF AGAVE. INDIVIDUAL MODELS
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