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Resumen

El clima es el principal factor que determina la distribucién y la composicion de la
vegetacion en el tiempo y el espacio. Los espectros de polen producidos por la vegetacion
suelen estar estrechamente asociados con la distribucion de la vegetacion y, por ende, con
el clima. Los granos de polen y las esporas fosiles ofrecen registros de los cambios
paleoambientales de la Tierra. Estos registros aportan informacion valiosa para el
entendimiento del complejo sistema climatico terrestre, brindan un marco para
contextualizar el cambio climatico de origen antropogeénico, y sientan las bases para
mejorar las predicciones sobre la respuesta de la biota ante determinados escenarios
ambientales. No obstante, los mecanismos de polinizacion de las plantas provocan una
desproporcion en la representatividad de cada taxdn vegetal en los espectros de polen, tanto
fosil como moderno; mientras que, taxones vegetales polinizados por animales tienden a
producir pequefias cantidades de polen, los que son polinizados por el viento o el agua
suelen producir grandes cantidades de polen para asegurar su polinizacién. Asi, mientras
que, los primeros suelen estar subrepresentados en los espectros de polen, los Gltimos estan
generalmente sobrerepresentados. El entendimiento de la asociacion entre los espectros de
polen y la vegetacion es fundamental para hacer mejores interpretaciones paleoambientales
y biogeogréficas de los registros fosiles. Mediante el modelado de la envoltura bioclimatica
del polen y de la vegetacion parental de algunos taxones vegetales del extremo norte de
América tropical, en este estudio se evalud el grado de disimilitud entre ambas envolturas.
Los resultados revelan que Abies, Alchornea, Arecaceae, Bignoniaceae, Brosimum,
Byrsonima, Cassia, Cecropia, Clusiaceae, Convolvulaceae, Cordia, Dodonaea,
Euphorbiaceae, Fabaceae, Ficus, Fraxinus, Machaerium, Malpighiaceae, Malvaceae,
Meliaceae, Moraceae, Myrica, Paullinia, Quercus, Sapium, Sapotaceae, Spondias,
Tournefortia, Trema, Trichilia y Zanthoxylum comparten una estrecha relacién polen-
vegetacion. Por lo tanto, estos taxones palinologicos tienen un gran potencial para
reconstruir la paleotemperatura y la paleoprecipitacion en el norte de América tropical

durante el Cuaternario.

Palabras clave: Espectros de polen, Polinizacion, Cuerpos de agua, Envoltura

bioclimatica, Extremo norte de América tropical



Abstract

Climate is the main factor determining the distribution and composition of vegetation in
time and space. Pollen spectra associated with plant communities are often tightly
associated with the distribution of vegetation, and, therefore, with the climate. Both fossil
pollen grains and spores in sedimentary sequences provide records of Earth’s
palaeoenvironmental changes. These records provide valuable information for
understanding the complex terrestrial climate system, provide a framework to contextualize
anthropogenic climate change, and lay the foundations to improve predictions on the
response of biota to diverse environmental scenarios. However, pollination mechanisms of
plants cause a disproportionate representativeness of the different plant taxa in both fossil
and modern pollen spectra; while animal-pollinated plant taxa tend to produce low amounts
of pollen, those pollinated by wind and water tend to produce large amounts of pollen to
ensure pollination. Thus, whereas the former are usually subrepresented in pollen spectra,
the latter are usually overrepresented. Understanding the association between pollen spectra
and vegetation is essential to make better paleoenvironmental and biogeographic
interpretations of the fossil record. By modeling the bioclimatic envelope of pollen and
parental vegetation of some plant taxa from far northern tropical America, the degree of
dissimilarity between the two envelopes was evaluated in this study. The results reveal that
Abies, Alchornea, Arecaceae, Bignoniaceae, Brosimum, Byrsonima, Cassia, Cecropia,
Clusiaceae, Convolvulaceae, Cordia, Dodonaea, Euphorbiaceae, Fabaceae, Ficus,
Fraxinus, Machaerium, Malpighiaceae, Malvaceae, Meliaceae, Moraceae, Myrica,
Paullinia, Quercus, Sapium, Sapotaceae, Spondias, Tournefortia, Trema, Trichilia and
Zanthoxylum share a close pollen-vegetation relationship. Therefore, these palynological
taxa have the highest potential to reconstruct paleotemperature and paleoprecipitation in

northern tropical America through the Quaternary.

Key words: Pollen spectra, Pollination, Water bodies, Bioclimatic envelopes, Far northern

tropical America



1. Introduccidn

La distribucién y la composicion de la vegetacion estan estrechamente vinculadas a la
variabilidad del clima en el tiempo y el espacio (Birks y Birks, 1980; Delcourt y Delcourt,
1991; Woodward, 1987). En escalas temporales de millones de afos, dichos cambios se dan
a través de procesos de adaptacion, mientras que, en escalas de tiempo de milenios o
lustros, los cambios se materializan principalmente a traves de la migracion (Gentry, 1982;
Graham, 2010; Jaramillo, 2018). En ambos escenarios, los granos de polen y las esporas
han sido una herramienta valiosa para entender los procesos de cambio de la vegetacion
(e.g., Caballero-Rodriguez et al., 2017; Carvalho et al., 2021; Correa-Metrio et al., 2013;
Jaramillo et al., 2006; Franco-Gaviria et al., 2018Db).

Muchos de los granos de polen y esporas, que son liberados al ambiente por las
plantas, no cumplen con su funcidn reproductiva (Bush y Rivera, 1998). Los granos de
polen y esporas que no se utilizan de manera efectiva para los propositos reproductivos son
en Gltima instancia depositados en las cuencas sedimentarias (Chevalier et al., 2020).
Gracias a la composicion quimica de los granos de polen y las esporas, estos se conservan
en los depdsitos sedimentarios por hasta millones de afios, lo que permite que sean
tradicionalmente utilizados para reconstruir la vegetacion y el clima del entorno local y
regional (e.g., Cardenes-Sandi et al., 2019; Correa-Metrio et al., 2012b). Sin embargo, las
interpretaciones paleoambientales y biogeogréaficas basadas en el polen estan condicionadas
por la representatividad de la vegetacion en los espectros de polen, tanto fosil como
moderno (Feegri, 1966). Dicho condicionamiento, es regularmente resultado de los
mecanismos de polinizacion de las plantas (Bush, 1995; Bush y Rivera, 2001; Lozano-
Garcia y Xelhuantzi-Lopez, 1997); mientras que, taxones vegetales polinizados por agentes
abidticos tienden a producir grandes cantidades de polen para asegurar el éxito de la
polinizacién, los que son polinizados por agentes bidticos suelen producir pequefias
cantidades de polen, dado el transporte direccionado que ofrecen los vectores involucrados
(Bush, 1995; Bush y Rivera, 2001). Ademas, algunos taxones vegetales (e.g., Agavaceae,
Heliconiaceae, Iridaceae, Orchidaceae) nunca alcanzan a representarse en los espectros de
polen, ya que la fragilidad de su polen impide que este se preserve a través del tiempo
(Havinga, 1967; Hicks, 2006).



En este contexto, es claro que la relacion polen-vegetacion es muy compleja y que
estd mediada por numerosos agentes bidticos y abidticos. Si bien, en todo el mundo se han
hecho investigaciones enfocadas en la relacion polen-vegetacion de taxones vegetales (e.g.,
Bartlein et al., 1986; Grabandt, 1980; Islebe y Hooghiemstra, 1995; Minckley et al., 2008;
Salgado-Labouriau, 1979; Urrego et al., 2011), la mayoria de ellos estan centrados en un
determinado territorio, aun cuando es bien sabido que para las plantas no existen limites

politicos en su distribucién y, por ende, en su polinizacion.

El objetivo del presente estudio fue aportar informacion sobre la relacion polen-
vegetacion de algunos taxones vegetales del extremo norte de América tropical, por medio
del modelado y la comparacién de las envolturas biocliméaticas de los espectros de polen y
la vegetacion parental. Esta tesis se desarrollo bajo el supuesto de que el clima define en
gran medida la distribucién y la composicion de la vegetacion, asi como de sus espectros de
polen asociados, en el tiempo y el espacio (e.g., Caballero-Rodriguez et al., 2018; Correa-
Metrio et al., 2012a; Gentry, 1988; Holdridge et al., 1971; Jaramillo y Cérdenas, 2013;
Whittaker, 1975; Williams et al., 2018). En términos generales, se buscé resolver una
pregunta de investigacion clave para la interpretacion de los registros de polen fosil: ¢en
qué medida los espectros de polen del extremo norte de Ameérica tropical reflejan a la

vegetacion parental en el espacio ambiental regional?



2. Antecedentes
2.1 El polen

La palabra polen proviene del griego palunein que significa espolvorear y es anéloga a la
palabra latina pollen-inis que significa polvo fino (Hyde y Williams, 1944). En la
antigiiedad ya se sabia comunmente que las plantas producian un material parecido al polvo
que facilitaba su reproduccion (de Klerk, 2018). Linneo, en su obra Sponsalia Plantarum
publicada en 1747, fue el primero que utilizo a la palabra polen, como término cientifico,
para describir al material reproductivo de las plantas (i.e., los granos de polen y las esporas)
(Séenz de Rivas, 1978). Los granos de polen son estructuras que contienen los gametofitos
masculinos de las plantas con semilla (i.e., angiospermas y gimnospermas). Para las
angiospermas, la produccion de los granos de polen sucede en los estambres de las flores y
para las gimnospermas en los conos (Mauseth, 2016). Las esporas son estructuras de
reproduccion asexual que constituyen la fase gemetofitica de las plantas sin semilla (i.e.,
pteridofitas y briofitas). Para las pteridofitas, la produccion de las esporas ocurre en los

soros y para las briofitas en las capsulas (Mauseth, 2016).

El tamafio de los granos de polen y las esporas es microscépico, variando
generalmente entre 1 um (0.001 mm) y 100 um (0.1 mm) (Bennet y Wills, 2002). Las
caracteristicas morfoldgicas de los granos de polen y las esporas (i.e., forma, tamafio,
polaridad, tipo de abertura, ornamentacion, entre otras) permiten su identificacion
taxondmica a diferentes niveles, ofreciendo una aproximacion a la vegetacién que les dio
origen (Erdtman, 1952; Traverse, 2008). Los estudios palinoldgicos casi nunca alcanzan el
nivel de especie en la identificacion taxonémica (Bush et al., 2020). De esta manera, los
espectros de polen son un reflejo de la vegetacion, aunque indirecto e incompleto (Goring
etal., 2013).

Los granos de polen y las esporas poseen una pared protectora de dos capas: una
interior (intina), compuesta por celulosa, y otra externa (exina), formada por quitina 'y
esporopolelina (Bennet y Wills, 2002). La esporopolelina es un biopolimero resistente a la
accion de sustancias acidas y alcalinas y puede resistir temperaturas de hasta 300 °C (Books
y Shaw, 1998; Erdtman, 1960; Fraser et al., 2012). Por esta razon, durante el proceso de

fosilizacion, mientras que, la intina se degrada, la exina se preserva (Havinga, 1967). Asi,



los ambientes donde el polen y sus caracteristicas diagnosticas taxondmicas se preservan
mejor a través del tiempo, presentan por lo regular condiciones &cidas y andxicas (Havinga,
1967; Hicks, 2006). Los cuerpos de agua, los musgos y las bromelias son ambientes con
condiciones fisicoquimicas ideales para la preservacion de los granos de polen y las esporas
(Bush, 1991; Castro-Lo6pez et al., 2020; Osorio-Pascual y Quiroz-Garcia, 2009; Urrego et
al. 2011). El conjunto de granos de polen y esporas de diferentes fuentes geogréficas
conforma un ensamble de polen (espectro de polen) que se asocia a la diversidad floristica
regional (Bush, 1991).

2.2 La polinizacién

El proceso de polinizacién se refiere a la transferencia de gametos masculinos hacia
organos sexuales femeninos en las plantas (Erdtman, 1969). Dicho proceso es crucial para
que se lleve a cabo la reproduccién sexual y, por ende, el intercambio genético de las
plantas (Ramos y Schiestl, 2019). Darwin (1862) establecio, con base en su teoria de la
seleccidn natural, la idea central de que el proceso de polinizacién en las plantas es el
resultado de relaciones coevolutivas entre la vegetacion y el ambiente. Asi mismo, la
polinizacion es el proceso que permite a la vegetacion persistir en un lugar determinado
(Baker, 1963; Barret et al., 1996; Stebbins, 1970). La incapacidad de las plantas para
movilizar su informacion genética de manera activa ha propiciado la evolucion de
adaptaciones que les permita dispersar a los granos de polen y las esporas (Barret, 2003;
Richards, 1997).

En términos de las adaptaciones encaminadas a facilitar la dispersion de los granos
de polen y las esporas de las plantas, estas pueden ser clasificadas en tres grupos. En primer
lugar, se ubica el mecanismo de polinizacion por agentes abio6ticos. En este caso, el viento o
el agua son los encargados de efectuar la polinizacion de las plantas. Por lo tanto, es
necesaria la produccion de grandes cantidades de polen, dada la naturaleza altamente
aleatoria del proceso (Andersen, 1974; Cox et al., 1988; Tormo et al., 1996). El segundo
mecanismo de polinizacion es el realizado por agentes bioticos. En este caso, las plantas
utilizan a algunos animales como vectores, los cuales son con frecuencia atraidos por
recompensas energéticas y de muchos otros tipos (Fleming y Sosa, 1994; Janzen, 1976;

Richards, 1997). Los polinizadores abarcan una gran diversidad de insectos, como abejas,



avispas, escarabajos, mariposas y moscas, y algunos vertebrados como colibries y
murciélagos (Fenster et al., 2004). El proceso de polinizacién facilitado por animales
aumenta significativamente las probabilidades de éxito reproductivo. De manera que,
taxones vegetales polinizados por animales producen pequefias cantidades de polen. En
tercer lugar, se distingue el mecanismo de polinizacion ambdfilo. En este caso, la
polinizacion de las plantas se realiza simultaneamente o secuencialmente tanto por agentes
abioticos como por agentes bidticos, lo que resulta en una produccidn variable de polen a
través del tiempo (Bullock, 1994; Bush y Rivera, 1998, 2001; Stelleman, 1984).

Aunque los granos de polen y las esporas son liberados al ambiente por las plantas
en su proceso reproductivo, la enorme mayoria de estas estructuras no cumple esta finalidad
(Bush y Rivera, 1998). El polen que no cumple con su funcién reproductiva es dispersado
en el espacio por agentes como el agua o el viento, constituyendo una fuente permanente de
material de origen bioldgico en un espacio determinado (Chevalier et al., 2020). Se conoce
como lluvia de polen a los granos de polen y las esporas que son depositados en un lugar y
época del afio particular, y la manera en la que las pautas de depositacion cambian a través
del ciclo anual (e.g., Osorio-Pascual y Quiroz-Garcia, 2009). EI término espectro de polen,
por su parte, se refiere a la composicion y la estructura del ensamble de polen, pero a
diferencia de la lluvia de polen, el espectro de polen no considera una estructura temporal
en la pauta de depositacion (e.g., Bush, 1991; Islebe y Hooghiemstra, 1995; Correa-Metrio
etal., 2011; Urrego et al., 2011).

Las plantas polinizadas por agentes abiéticos producen normalmente grandes
cantidades de polen para asegurar la polinizacién (Bush, 1995; Bush y Rivera, 2001;
Friedman y Barrett, 2009; Tormo et al., 1996). El polen de las plantas polinizadas por
agentes abidticos suele ser pequefio, de cubierta lisa y escasamente ornamentado, lo cual
resulta en una menor resistencia al aire (Erdtman, 1969). En el caso de los arboles, el polen
se libera a gran altura, lo que incrementa la capacidad de dispersion en el espacio, dada una
mayor probabilidad de encontrarse con rafagas de viento (Richards, 1997). Por estas
razones, los taxones vegetales polinizados por agentes abioticos estan habitualmente

sobrerrepresentados en los espectros de polen depositados en sus zonas de influencia.



En cuanto a la asociacion con animales para la polinizacion, la evidencia demuestra
que las caracteristicas morfoldgicas (i.e., forma y tamafio) y el comportamiento (i.e., ritmos
bioldgicos) de los polinizadores han evolucionado de manera paralela a la diversificacion
de las plantas (Herrera, 1988; Richards, 1997; Stiles, 1981). Esta larga historia evolutiva ha
generado relaciones generalistas y especialistas entre las plantas y sus polinizadores (Baker
y Hurd, 1968; Fenster et al., 2004; Gémez y Zamora, 1999; Stebbins, 1970; Waser et
al.,1996). En consecuencia, el polen de las plantas polinizadas por agentes bidticos suele
ser grande, de cubierta gruesa y ornamentado, lo que le permite engancharse a la superficie
de los animales con mayor facilidad (Erdtman, 1969). Las plantas polinizadas por agentes
bidticos suelen producir pequefias cantidades de polen, dado el transporte direccionado que
ofrecen los vectores involucrados (Bush, 1995; Bush y Rivera, 2001). Asi, los taxones
vegetales polinizados por agentes bidticos resultan usualmente subrepresentados en los

espectros de polen regionales.

2.3 La relacidon entre los espectros de polen y el ambiente en el extremo norte de

América tropical

Las relaciones entre el polen y la vegetacién y, por ende, con el clima han sido reportadas
para una gran variedad de ecosistemas en todo el mundo (e.g., Gajewski et al., 2002;
Punyasena, 2008). A nivel de taxon vegetal, existe una relacion sistematica entre su
abundancia relativa en los espectros de polen y algunos atributos ambientales a una escala
espacial “fina” (e.g., Urrego et al., 2011). A nivel de comunidad vegetal, el caracter
multivariado de los espectros de polen permite la distincion de tipos de vegetacion, aunque
se refleja mejor la estructura de la vegetacion que su composicion (e.g., Bush, 1991;
Correa-Metrio et al., 2011; Rodgers y Horn, 1996). El entendimiento de la asociacién entre
los espectros de polen y la vegetacion es fundamental para estudiar las pautas
paleoecoldgicas y biogeograficas reflejadas por la evidencia sedimentaria (e.g., Bush et al.,
2001; Correa-Metrio et al., 2011). Por otra parte, el entendimiento de la asociacién entre los
espectros de polen y el clima robustece el uso de la palinologia como una herramienta
consistente para la estimacion paleoclimatica durante el Cuaternario (e.g., Markgraf et al.,
2002; Seppé et al., 2004). El Cuaternario es el tltimo periodo de la historia geoldgica de la

Tierra y esta formado por dos épocas geoldgicas, el Holoceno y el Pleistoceno. EI Holoceno



abarca desde hace unos 11,700 afios antes del Presente al Presente, con el Presente en el 1
de enero de 1950 (Cohen et al., 2013). El Pleistoceno abarca desde hace unos 2.588
millones de afios antes del Presente hasta hace unos 12,000 afios antes del Presente (Cohen
etal., 2013).

Hasta ahora, numerosos trabajos de investigacion desarrollados en el extremo norte
de América tropical han abordado el estudio de los espectros de polen, tanto desde la
perspectiva de la vegetacion (e.g., Castro-Lopez et al., 2020; Lozano-Garcia, 1984), como
desde la perspectiva climatica (e.g., Bush, 2000; Correa-Metrio et al., 2013). A
continuacidn, se resumen algunos trabajos de investigacion sobre los espectros de polen en

esta region.

Jacobs (1982) estudio en la region limite entre los estados mexicanos de Sinaloa y
Nayarit los espectros de polen de cinco tipos de vegetacion: el bosque de pino, el bosque
tropical caducifolio, el bosque tropical subcaducifolio, el matorral xer6filo y los manglares
(modificado de Rzedowski, 1978). Jacobs (1982) report6 que el polen de Avicennia,
Bocconia, Bursera, Conestegia, Cupressaceae, Juniperus, Laguncularia, Melastomataceae,
Populus y Rhizophora es buen indicador de la representatividad local de la vegetacion
parental. Ademas, Jacobs (1982) encontré que el polen de Alnus, Amaranthaceae,
Anacardiaceae, Gramineae, Moraceae, Populus, Pinus, Quercus y Urticales tiende a estar
sobrerrepresentado en los espectros de polen locales, mientras que, el polen de Acacia,
Bauhinia, Caesalpina, Combretaceae, Erythroxylaceae, Helicteres, Randia y Zizyphus esta
subrepresentado en dichos espectros de polen.

Lozano-Garcia (1984) estudio en el estado de San Luis Potosi, México, los
espectros de polen de tres tipos de vegetacion: el bosque de encino, el matorral xero6filo y
los pastizales (modificado de Rzedowski, 1978). Lozano-Garcia (1984) reporto que el
polen de Dalea, Juglans, Myrtaceae y Quercus es buen indicador de la representatividad
local de la vegetacion parental. Igualmente, Lozano-Garcia (1984) documento que el polen
de Alnus, Anacardiaceae, Celtis, Compositae, Cruciferae, Dodonaea, Euphorbiaceae,
Gramineae, Pinus, Prosopis y Rosaceae esta sobrerrepresentado en los espectros de polen
locales, mientras que, el polen de Agave, Cycadaceae, Ephedra, Galium, Linum, Opuntia,

Salix, Sparginum y Yucca esta subrepresentado en dichos espectros de polen.



Islebe y Hooghiemstra (1995) estudiaron los espectros de polen de las sierras de
Guatemala y reportaron que el polen de Abies, Buddleja, Dodonaea, Ericaceae, Quercus,
Hedyosmum, Holodiscus y Podocarpus es buen indicador de la representatividad regional
de la vegetacion parental. Del mismo modo, Islebe y Hooghiemstra (1995) encontraron que
el polen de Alnus, Arceuthobium, Asteraceae, Caryophyllaceae, Cruciferae, Cyperaceae,
Ericaceae, Fuchsia, Halenia, Hedyosmum, Juniperus, Labiatae, Myrica, Pinus, Poaceae,
Solanaceae, Umbelliferae y Urticaceae tiende a estar sobrerrepresentado en un 70% en los
espectros de polen locales, mientras que, el polen de Caprifoliaceae, Holodiscus,

Podocarpus y Rubiaceae esta subrepresentado en dichos espectros de polen.

Rodgers y Horn (1996) estudiaron en Costa Rica los espectros de polen de cinco
tipos de vegetacion: el bosque de encino, el bosque tropical subcaducifolio, el bosque
tropical subperennifolio, el bosque tropical perennifolio y los manglares (modificado de
Rzedowski, 1978). Rodgers y Horn (1996) reportaron que el polen de Anacardium,
Avicennia, Bursera, Clusia, Guazuma, Gunnera, llex, Laguncularia, Myrica, Pentaclethra,
Rhamnaceae, Rhizophora y Sapium es buen indicador de la representatividad regional de la
vegetacion parental. Asi mismo, Rodgers y Horn (1996) documentaron que el polen de
Acalypha, Alchornea, Alnus, Asteraceae, Cecropia, Cyperaceae, Fabaceae, Hedyosmum,
Iriartea, Melastomataceae, Myrtaceae, Piper, Poaceae, Quercus, Solanaceae, Urticales y
Weinmannia tiende a estar sobrerrepresentado en un 70% en los espectros de polen locales,
mientras que, el polen de Cordia y Rubiaceae esta subrepresentado en dichos espectros de

polen.

Bush (2000) estudio en la cordillera del istmo centroamericano la relacion entre los
espectros de polen y la vegetaidn parental en el espacio ambiental regional. Bush (2000)
reportd que el polen de Acalypha, Anacardiaceae, Clusia, Ericaceae, Ficus, Iriartea,
Malpighiaceae, Piper, Quercus, Trema, Ulmus y Zanthoxylum comparte una estrecha
relacién con la vegetacidn parental en el espacio ambiental regional, mientras que, el polen
de Alnus, Arecaceae, Asteraceae, Cecropia, Celtis, Ericaceae, Ficus, Hedyosmum, llex,
Meliaceae, Melastomataceae, Moraceae Myrtaceae, Myrica, Poaceae, Podocarpus, Sapium,
Urticaceae y Zanthoxylum comparte una relacién difusa con la vegetacion parental en el

espacio ambiental regional.
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Islebe et al. (2001) estudiaron en el estado de Quintana Roo, México, los espectros
de polen de tres tipos de vegetacion: el bosque tropical subcaducifolio, el bosque tropical
subperennifolio y el bosque tropical perennifolio (modificado de Rzedowski, 1978). Islebe
et al. (2001) reportaron que el polen de Acanthaceae, Bignoniaceae, Bursera, Cayaponia,
Chlorophora, Citrilus, Coccoloba, Croton, Enterolobium, Lonchocarpus, Malphigiaceae,
Mimosa, Palmae, Sapindaceae, Sapotaceae y Thrinax comparte una estrecha relacién con la
vegetacion parental. Ademas, Islebe et al. (2001) hallaron que el polen de Acacia,
Asteraceae, Heliocarpus, Melothria, Moraceae, Poaceae y Urticaceae tiende a estar
sobrerrepresentado en los espectros de polen locales, mientras que, el polen de
Anacardiaceae, Apocynaceae, Araceae, Cecropia, Celtis, Chlorophora, Cyperaceae,
Malvaceae, Metopium y Verbenaceae estd subrepresentado en dichos espectros de polen.

Dominguez-Vazquez et al. (2004) estudiaron en el estado de Chiapas, México, los
espectros de polen de la selva Lacandona. Dominguez-Véazquez et al. (2004) reportaron que
el polen de Alnus, Amaranthaceae, Bignoniaceae, Bombacaceae, Bursera, Caryophyllaceae,
Cecropia, Croton, Cyperaceae, Flacourtiaceae, Gutiferae, Juglans, Labiatae, Myrsinaceae,
Protium, Quercus, Sapindaceae y Scrophulariaceae es buen indicador de la
representatividad local de la vegetacion parental. Del mismo modo, Dominguez-Vazquez et
al. (2004) encontraron que el polen de Acalypha, Apocynaceae, Caprifoliaceae, Clethra,
Compositae, Ericaceae, Euphorbiaceae, Gramineae, Leguminosae, Melastomataceae,
Meliaceae, Mimosoideae, Moraceae, Pinus, Piper, Rubiaceae, Sapotaceae, Solanaceae,
Tiliaceae y Ulmaceae tiende a estar sobrerrepresentado en los espectros de polen locales,
mientras que, el polen de Anacardiaceae, Boraginaceae, Capparaceae, Celastraceaem,
Gentianaceae, Liquidambar, Malphigiaceae, Malvaceae, Myrica, Myrtaceae y

Passifloraceae esta subrepresentado en dichos espectros de polen.

Osorio-Pascual y Quiroz-Garcia (2009) estudiaron en el estado de Oaxaca, México,
la lluvia de polen de la ciudad de Oaxaca de Juarez. Osorio-Pascual y Quiroz-Garcia (2009)
reportaron que el polen de Alnus, Amaranthaceae-Chenopodiacea, Asteraceae, Cupressus,
Quercus, Pinus y Poaceae tiende a estar sobrerrepresentado en la lluvia de polen de la
temporada de lluvias y la temporada de secas de esta ciudad. En la temporada de secas,

Osorio-Pascual y Quiroz-Garcia (2009) hallaron que el polen de Casuarina, Eucalyptus,
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Ficus y Fraxinus es buen indicador de la representatividad local de la vegetacion parental,
mientras que, en la temporada de lluvias, el polen de Acacia, Agavaceae, Cassia, Mimosa,
Pseudobombax, Salix, Serjania y Spondias es buen indicador de la representatividad local

de la vegetacion parental.

Bhattacharya et al. (2011) estudiaron los espectros de polen del noroeste de Belice y
reportaron que el polen de Byrsonima, Cyperaceae, Quercus, Lecythidaceae, Sapindaceae y
Trema es buen indicador de la representatividad local de la vegetacion parental. Del mismo
modo, Bhattacharya et al. (2011) documentaron que el polen de Arecaceae, Asteraceae,
Bursera, Cecropia, Fabaceae, Malpighiaceae, Melastomataceae, Meliaceae, Moraceae,
Myrtaceae, Pinus, Piper, Poaceae, Psychotria y Sapotaceae tiende a estar
sobrerrepresentado en los espectros de polen locales, mientras que, el polen de

Amaranthaceae, Guazuma y Virola esta subrepresentado en dichos espectros de polen.

Correa-Metrio et al. (2011, 2013) estudiaron en el centro de México y el norte de
Ameérica Central la distribucion del polen a lo largo de gradientes climaticos y
biogeograficos regionales, como indicador paleoambiental durante el Cuaternario. Para el
norte de América Central, Correa-Metrio et al. (2011) reportaron que el polen de Acacia,
Alnus, Amaranthaceae, Ambrosia, Bignoniaceae, Brosimum, Bursera, Byrsonima,
Caesalpiniaceae, Faramea, Ficus, Hedyosmum, Hymenaea, Iresine, Juglans, Juniperus,
Liquidambar, Machaerium, Melastomataceae, Mimosa, Moraceae, Myrica, Myrsine,
Paullinia, Pinus, Protium, Quercus, Sapium, Spondias y Trema es buen indicador
paleoambiental, ya que el area de distribucion geogréfica de estos taxones vegetales
depende de condiciones ambientales particulares. Por otro lado, Correa-Metrio et al. (2011)
encontraron que el polen de Asteraceae, Begonia, Cecropia, Cyperaceae, Dodonaea,
Eugenia, Gustavia, Cordia, Hyeronima, Poaceae, Tournefortia, Ulmus y Zanthoxylum no
es buen indicador paleoambiental, dado que el area de distribucidn geografica de estos
taxones vegetales abarca diversas condiciones ambientales. Para el centro de México,
Correa-Metrio et al. (2013) documentaron que el polen de Ambrosia, Asteraceae,
Bignoniaceae, Bursera, Celtis, Convolvulaceae, Cyathea, Fabaceae, Fraxinus,
Liquidambar, Malpighiaceae y Quercus es buen indicador paleoambienal, porque el area de

distribucion geografica de estos taxones vegetales depende de condiciones ambientales

12



particulares. En cambio, Correa-Metrio et al. (2013) hallaron que el polen de Acacia,
Brassicaceae, Cupressus-Juniperus, Myrica, Pinus, Poaceae, Sapium, Solanum, Ulmus y
Moraceae/Urticaceae no es buen indicador paleoambiental, debido a que el &rea de

distribucion geografica de estos taxones vegetales abarca diversas condiciones ambientales.

Franco-Gaviria et al. (2018a) estudiaron en el norte de de América Central la
distribucion del polen a lo largo de gradientes ambientales en funcién de la influencia
humana. Franco-Gaviria et al. (2018a) reportaron que el polen de Ambrosia,
Amaranthaceae, Asteraceae, Byrsonima, Cecropia, Celtis, Clusiaceae, Euphorbiaceae,
Mecadonia, Myrica, Poaceae, Solanaceae y Zea permitia la reconstruccion cuantitativa del
impacto humano en esta region durante el Holoceno medio y tardio, dado que estos taxones
vegetales representan probablemente usos de suelo asociados a la agricultura, los cuales
podrian replicarse en el pasado reciente. Del mismo modo, Franco-Gaviria et al. (2018a)
encontraron que el polen de Acacia, Brosimum, Bursera, Eugenia, Ficus, Mimosa, Trema,
Sapotaceae y Vitex permitia la reconstruccion cuantitativa del clima en esta region durante
el Holoceno, porque el area de distribucion geografica de estos taxones vegetales depende

de condiciones ambientales particulares.

Castro-Ldpez et al. (2020) estudiaron en la region limite entre los estados
mexicanos de Guanajuato y Michoacan los espectros de polen de tres tipos de vegetacion:
el bosque de encino, el bosque tropical caducifolio y el matorral xero6filo (modificado de
Rzedowski, 1978). Castro-Ldpez et al. (2020) reportaron que el polen de Amaranthaceae,
Ceiba, Croton, Cyperaceae, Euphorbiaceae, Fabaceae, Myrica y Rubiaceae es buen
indicador de la representatividad local de la vegetacion parental. Ademas, Castro-Lopez et
al. (2020) documentaron que el polen de Acacia, Alnus, Asteraceae, Celtis, Pinus, Poaceae,
Prosopis y Quercus esta sobrerrepresentado en los espectros de polen locales, mientras que,
el polen de Ipomoea y Solanaceae esta subrepresentado en dichos espectros de polen.

2.4 El modelado de envoltura bioclimatica

Los modelos de envoltura biocliméatica (Kadmon et al., 2003; Martinez-Meyer, 2005),
también conocidos como modelos de superficie de respuesta climética (Bartlein et al.,
1986), se basan en parte en la teoria del nicho. En un sentido amplio, la teoria del nicho

plantea el conjunto de condiciones ambientales y recursos que un taxon requiere para
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mantener poblaciones viables, considerando el impacto que el taxén puede tener sobre los
recursos y las interacciones con otros taxones (sensu Hutchinson, 1957). El concepto de
nicho ha evolucionado a lo largo del tiempo y ha tenido muchas interpretaciones. La
palabra nicho proviene del latin nidus que significa nido o refugio (Hutchinson, 1978).
Grinnell (1917a, b, 1924) describi6 al nicho como las condiciones ambientales definidas a
una escala espacial “gruesa” (e.g., la temperatura, la precipitacion, la evaporacion, el
relieve, la radiacion solar, las caracteristicas del suelo) que determinan el &rea de
distribucion geografica de un taxén. Elton (1927) planted que el nicho se trata del papel
activo de los individuos de un taxén en una comunidad, resaltando el concepto de las
interacciones bidticas y las dindmicas de consumo de recursos. Segun Elton (1927), las
interacciones bidticas y las dindmicas de consumo de recursos pueden ser responsables de
definir el area de distribucion geografica de un taxén. Hutchinson (1957, 1978)
conceptualizo al nicho como un hipervolumen definido por la suma de todas las
condiciones ambientales, las interacciones bidticas y las dinamicas de consumo de recursos
que hacen posible la supervivencia y la reproduccion de un taxén. En este hipervolumen de
n dimensiones, donde cada dimension es una variable abidtica o bidtica, se distingue entre
el nicho fundamental y el nicho observado. El nicho fundamental comprende las
condiciones bioticas y abidticas donde el taxon puede potencialmente habitar, mientras que,
el nicho observado es mas limitado, pues dice las condiciones bidticas y abidticas donde se
ha registrado que habita el taxon. Las barreras geogréaficas, la capacidad de dispersion, las
interacciones bioticas negativas y la falta de estudios en la ecologia de las especies son el
principal factor que impide a un taxén ocupar todo su nicho fundamental (Brown, 1984;
Holt, 2009; Maurer y Taper, 2002; MacArthur y Levins, 1964, 1967; Pulliam, 2000).

El modelado de envoltura bioclimatica es una técnica utilizada para localizar en el
espacio ambiental las zonas ambientales favorables donde las poblaciones de un taxon
pueden potencialmente estar presentes y persitir (Austin et al., 1990; Blonder et al., 2014;
Broennimann et al., 2012). EI modelado de envoltura bioclimatica se aproxima a
representar el nicho Grinnelliano de un taxén, tomando en consideracion las condiciones
ambientales de los sitios en donde el taxon esta presente (Aradjo y Peterson, 2012). De
manera general, el modelado de envoltura bioclimatica se basa en la descripcion estadistica

de las condiciones ambientales en las cuales prosperan los individuos de un taxén (Kuhl et
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al., 2002). Estas asociaciones se extrapolan al resto del espacio ambiental para obtener una
superficie de respuesta ambiental que es interpretada como la probabilidad de persistencia

que tiene un taxon en cada zona ambiental (e.g., Bush, 2000; Bush et al., 2020; Punyasena,
2008).

2.5 Aplicacion de los modelos de envoltura bioclimética con datos polinicos

Desde el afio 2000, los modelos de envoltura bioclimatica se han utilizado ampliamente en
la biologia. Estos modelos se han aplicado a una vasta gama de problemas ecoldgicos y
biogeograficos, tanto basicos como aplicados (Aradjo y Peterson, 2012; Guisan y Thuiller,
2005; Manel et al., 2001; Pearson, 2006; Rodder et al., 2011; Varela et al., 2011). Las
aplicaciones méas comunes de los modelos de envoltura bioclimatica estan relacionadas con
los efectos de las actividades antropogénicas sobre el area de distribucion geogréfica de las
especies (e.g., Téllez-Valdés et al., 2006; Ureta et al., 2011).

Recientemente, se han utilizado modelos de envoltura bioclimatica para
correlacionar espectros de polen moderno con las condiciones ambientales donde estos
estan presentes (Chevalier et al., 2020). Las envolturas biocliméticas de los espectros de
polen moderno permiten reconstruir las condiciones ambientales del pasado, con base en
los espectros de polen fésil (Bush et al., 2020; Chevalier et al., 2020). Para tal fin, se debe
suponer que hay una analogia entre las condiciones ambientales que rigen la distribucién
espacial y la composicién de la vegetacion en el presente y las que lo hicieron en el pasado
(Overpeck et al., 1985). Dicho de otra manera, los espectros de polen iguales o parecidos
implican la prevalencia de las mismas condiciones ambientales (Jackson y Williams, 2004).
No obstante, los mecanismos de polinizacion de las plantas generan una desproporcion en
la representatividad de cada taxon vegetal en los espectros de polen (Bush, 1995; Bush y
Rivera, 2001; Lozano-Garcia y Xelhuantzi-Lopez, 1997). En la medida en que, en la
vegetacion exista una mezcla de elementos floristicos con distintos mecanismos de
polinizacion, algunos taxones vegetales pueden quedar sobrerrepresentados,
subrepresentados, o inclusive ausentes en los espectros de polen (Bush, 1995; Havinga,
1967; Hicks, 2006).

La representatividad de los diferentes taxones vegetales en los espectros de polen
plantea desafios en la interpretacion paleoclimatica y paleoecoldgica de los registros fésiles
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(Correa-Metrio et al., 2012b; Lozano-Garcia y Xelhuantzi-Lépez, 1997). Estas dificultades
podrian superarse con estudios de polen moderno, los cuales proporcionen un medio para
conocer la relacién entre los espectros de polen moderno y la vegetacion regional actual
(e.g., Urrego et al., 2011). Los modelos de envoltura bioclimatica pueden ser utilizados
como herramientas para estimar cuantitativamente la manera en la que los espectros de
polen reflejan a la vegetacion parental en el espacio ambiental de una region en particular
(e.g., Bush, 2000; Punyasena, 2008). En particular, por medio de estos modelos seria
posible comparar las envolturas bioclimaticas de los espectros de polen con las envolturas
bioclimaticas de la vegetacion parental para reconocer los taxones vegetales que guardan
una estrecha relacion entre sus espectros de polen y la vegetacion parental. Igualmente,
seria posible identificar las condiciones ambientales asociadas con problemas de

representatividad entre los espectros de polen y la vegetacion parental.

Los nichos Grinnellianos de plantas y animales, a nivel de especie, se mantienen
constantes en periodos geologicos cortos (e.g., desde el Plioceno hasta el presente)
(Martinez et al., 2020; Martinez-Meyer et al., 2004; Martinez-Meyer y Peterson, 2006;
Peterson, 2011; Waltari y Guralnick, 2009). Esto no implica necesariamente que el nicho
Grinnelliano de las especies de plantas y animales permanezca inalterado a través del
tiempo, sino que la tasa de adaptacion a ambientes nuevos es relativamente més lenta que el
proceso de extincion (Alves et al., 2017; Hawkins et al., 2006; Holt, 2009; Peterson et al.,
1999). Si la evolucion de los nichos Grinnellianos de las especies de plantas es
parcialmente lenta, entonces las envolturas bioclimaticas de los géneros y las familias de
plantas, que comparten una estrecha relacion entre los espectros de polen y la vegetacién
parental, son 6ptimas de emplear para reconstruir parametros paleoclimaticos regionales,

como la temperatura y la precipitacion, durante el Cuaternario.
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3. Area de estudio

El norte de América tropical es una region localizada entre el tropico de Cancer y la linea
del Ecuador (Jackson et al., 1996). Su extension territorial va desde el centro-norte de
México, pasa a través de América Central y llega en el sur hasta el norte de Brasil en
América del Sur. En este contexto geografico, nuestra area de estudio se delimito
espacialmente entre las latitudes 13° y 22° N y las longitudes 86° a 106° O, abarcando la
parte centro-sur de México, la totalidad de Guatemala, Belice y El Salvador, y una buena

porcion de Honduras (Figura 1). A continuacion, se abunda en algunos aspectos generales

de la region.

22°
20°
18°
16°

Guatemala (" Honduras
14°
12°

105°W  102°W 99° W 96° W 93° W 90° W 87°W

Figura 1. Area de estudio (modificado de UNINMAR, 2013).

3.1 Geologia

El area de estudio forma parte de la placa tectonica de América del Norte, la cual se
encuentra en contacto y constante interaccion con las placas tectonicas del Caribe, de Cocos
y del Pacifico (Dengo, 1968; Moran-Zenteno, 1994; Ordofiez, 1941). En el aspecto
tectonico, el area de estudio muestra durante las eras Paleozoica y Mesozoica actividad
volcanica intensa, la cual se acentda en la era Cenozoica (Dengo, 1968; Moran-Zenteno,
1994; Ordofiez, 1941). En términos geoldgicos, el area de estudio estad fundamentalmente
constituida por rocas metamorficas e igneas originadas a principios o mediados de la era
Paleozoica (Dengo, 1968; Moran-Zenteno, 1994; Ordofiez, 1941). Los depdsitos de lava y
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de cenizas volcanicas de la era Cenozoica son comunes en las regiones de la vertiente del
Pacifico y el norte del &rea de estudio (Moran-Zenteno, 1994; Ordofiez, 1941). La region
correspondiente a la vertiente del Atlantico es rica en sedimentos aluviales de la era
Cenozoica, tanto continentales como marinos (Dengo, 1968; Moran-Zenteno, 1994;
Ordofiez, 1941). En la parte septentrional de la peninsula de Yucatan abundan los depoésitos
de calizas (i.e., rocas dominadas por CaCOs) de la era Cenozoica, mientras que, en su parte
meridional lo hacen rocas metamérficas y sedimentarias de la era Mesozoica (L6pez-
Ramos, 1973; Ordofiez, 1941). En el sur del area de estudio se presentan afloramientos de
rocas sedimentarias de la era Paleozoica e intrusiones de rocas metamorficas e igneas de las
eras Mesozoica y Cenozoica, respectivamente (Dengo, 1968; Moran-Zenteno, 1994;
Ordofiez, 1941).

3.2 Clima

Segun la clasificacion climatica de Képpen-Geiger, el area de estudio comprende nueve
zonas climaticas: la polar (ET), la fria-seca (Cwc), la fria-semiseca (Cwb), la fria-
semihimeda (Cwa), la fria-himeda (Cfa y Cfb), la célida-seca (BWh), la calida-semiseca
(BSh y BSK), la calida-semihimeda (Aw) y la célida-humeda (Af y Am) (modificado de
Beck et al., 2018). El clima polar (ET) se presenta en la cima de las montafias mas altas del
area de estudio (modificado de Beck et al., 2018). Los climas frio-seco (Cwc), frio-
semiseco (Cwhb) y frio-subhiimedo (Cwa) ocurren en el norte y el interior del area de
estudio, a altitudes mayores de 2,000 m s.n.m. (modificado de Beck et al., 2018). El clima
frio-humedo (Cfa y Cfb) se distribuye en el sur del area de estudio, a altitudes mayores de
2,000 m s.n.m. (modificado de Beck et al., 2018). Los climas calido-seco (BWh) y calido-
semiseco (BSk y BSh) se ubican en el norte del area de estudio y en algunos tramos de las
vertientes del Pacifico y del Atlantico (e.g., la cuenca del rio Balsas y la peninsula de
Yucatan) (modificado de Beck et al., 2018). Los climas calido-subhimedo (Aw) y calido—
hamedo (Af y Am) suceden a lo largo de las vertientes del Pacifico y del Atlantico, a

altitudes menores de 2,000 m s.n.m. (modificado de Beck et al., 2018).

Las temperaturas medias anuales varian entre 2.04 y 28.8 °C en el area de estudio
(Hijmans et al., 2005). Dado que la altitud induce una disminucién en la temperatura media

anual de 4.8 °C por cada kilébmetro de ascenso en el terreno (Apéndice 1), el paisaje
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montafioso de la region es determinante en la definicion de los gradientes de temperatura.
La region comprende montafas que rebasan los 4,000 m s.n.m.; entre las cuales se
encuentran el volcan Citlaltépetl (5,636 m s.n.m.), el volcan Popocatépetl (5,426 m s.n.m.),
el volcan lztaccihuatl (5,230 m s.n.m.), el volcan Xinantécatl (4,680 m s.n.m.), el volcan
Matlalcuéyetl (4,464 m s.n.m.), el volcan nevado de Colima (4,265 m s.n.m.), el volcan
Tajumulco (4,220 m s.n.m.) y el volcan Tacana (4,060 m s.n.m.). Esto representa una
diferencia en tempertura de més de 20 °C solamente debido al cambio en la altitud entre la
cima de las montafias mas altas y su base, que pueden presentarse en distancias menores de
50 km. La mayoria de los valles intermontanos se sitian en altitudes cercanas a 2,000 m
s.n.m. (Campbell, 1999; Kdrner y Spehn, 2002).

La pauta de distribucion de la temperatura regional varia en un esquema estacional
(Rholi y Vega, 2012). Durante el verano boreal, la regidn se caracteriza por presentar
temperaturas anuales méximas (Hijmans et al., 2005). Por otro lado, durante el invierno
boreal, sucede un marcado descenso en la temperatura regional de 2 °C, mismo que es mas
evidente en el interior del area de estudio y en la vertiente del Atlantico que en la vertiente
del Pacifico (Hijmans et al., 2005).

El area de estudio estd rodeada de tres grandes masas marinas que son su principal
fuente de humedad: el golfo de México y el mar Caribe en su borde oriental y el océano
Pacifico en su borde occidental. Este aporte de humedad marina se ve obstaculizado en
algunas regiones por la sombra de lluvia orogréfica, creando zonas aridas en el interior del
area de estudio que contrastan con las vertientes del Pacifico y el Atlantico, las cuales son
mas humedas (Campbell, 1999; Korner y Spehn, 2002; Rzedowski, 1978). La precipitacion
en el area de estudio varia entre 260 y 5,375 mm anuales (Hijmans et al., 2005). La
distribucion de la misma sigue una pauta que refleja cambios latitudinales y altitudinales
(Rholi y Vega, 2012). Las regiones con latitudes y altitudes altas se asocian usualmente
valores bajos de precipitacion anual, mientras que, las regiones con latitudes y altitudes
intermedias o bajas se asocian valores altos de precipitacion anual (Hijmans et al., 2005;
Rholi y Vega, 2012).

La pauta de distribucion de la precipitacion regional esta estrechamente ligada al

desplazamiento estacional de la Zona Intertropical de Convergencia (ZITC) (Schneider et
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al., 2014; Winter et al., 2015). Esta banda circumglobal de baja presion atmosférica varia
en un esquema estacional (Higgins et al., 1998; Schneider et al., 2014). Durante el verano
boreal, la regién se distingue por presentar un méximo de precipitacion, ya que los vientos
que transportan humedad desde las masas marinas dominan a medida que la ZITC se
desplaza hasta su posicion mas nortefia (Giannini et al., 2000; Monsifio-Aleman y Garcia,
1974; Winter et al., 2015). Por otra parte, durante el invierno boreal, ocurren algunas
lluvias y aguanieves asociadas a frentes frios provenientes del sur de Canada y el norte de
los Estados Unidos (Monsifio-Aleméan y Garcia, 1974). A medida que la ZITC se acerca
hacia la linea del Ecuador, en la mayor parte del area de estudio comienzan a predominar
condiciones de menor humedad (Giannini et al., 2000; Higgins et al., 1998; Monsifio-
Aleman y Garcia, 1974).

3.3 Hidrologia

La alta diversidad geomorfoldgica y climatica del area de estudio ha permitido la formacién
de numerosos cuerpos de agua. Los cuerpos de agua incluyen lagos, cenotes, rios,
estanques, lagunas, turberas, manantiales, entre otros (Arriaga et al., 2000; Lewis, 1996;
Loffler, 1972). Mientras que el 70% de los cuerpos de agua del area de estudio se localizan
por debajo de los 500 m s.n.m., el 5% se ubica por encima de los 2,000 m s.n.m. (Arriaga et
al., 2000; Lewis, 1996; Loffler, 1972).

Se estima que en el area de estudio existen 10,000 lagos y lagunas (Arriaga et al.,
2000; Lewis, 1996; Loffler, 1972), la mayoria de ellos (>60%) con una superficie de entre
1y 10 ha (Escobar et al., 2020). Entre los lagos y las lagunas destacan el lago Chalco, el
lago Chapala, el lago Pétzcuaro, el lago Zirahuén, el lago Alchichica, la laguna de
Términos, los lagos de Montebello, la laguna Bacalar, el lago Chichankanab, el lago
Atitlan, el lago Petén-Itza, la laguna Izabal, el lago llopango, el lago Yojoa, el lago
Xolotlan y la laguna Cuzcachapa. Asi mismo, a lo largo del area de estudio, corren
numerosos rios que conforman tres vertientes dependiendo de la posicién de su
desembocadura: la vertiente del Pacifico, la vertiente del Atlantico y el interior del area de
estudio, la cual no tiene salida al mar. La mayoria de los rios que drenan a la vertiente del
Pacifico son cortos, rapidos, debido a una pendiente alta, y tienen un bajo volumen de agua

(Alcocer y Escobar, 1996). La mayoria de los rios que drenan en la vertiente del Atlantico y
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el interior del area de estudio son largos, lentos, debido a una pendiente baja, y llevan un
gran volumen de agua (Alcocer y Escobar, 1996). Entre los rios mas importantes estan el
rio Balsas, el rio Coatzacoalcos, el rio Papaloapan, el rio Grijalva, el rio Usumacinta, el rio

Hondo, el rio Motagua y el rio Lempa.
3.4 Vegetacion

El norte de América tropical es una region bioldgicamente megadiversa (Barthlott et al.,
2005; Mittermeier et al., 2005; Myers et al., 2000; Ulloa-Ulloa et al., 2017), cuya alta
diversidad esté asociada con la accidentada topografia y la heterogeneidad ambiental
(Campbell, 1999; Graham, 2010; Jackson et al., 1996; Kérner y Spehn, 2002; Rzedowski,
1978). El numero de especies de plantas se estima alrededor de 100,000, entre las cuales se
considera que el 40% son endémicas (Barthlott et al., 2005; Delgadillo, 1994; Ulloa-Ulloa
etal., 2017).

La parte mas septentrional del extremo norte de América tropical esta dominada por
elementos floristicos de origen laurasico, y es cominmente referida como la regién
Neartica o, en un sentido mas amplio, como el reino Holartico (Cabrera y Willink, 1973;
Cox, 2001; Udvardy, 1975). La porcion meridional, por su parte, esta dominada por
elementos floristicos de origen gondwanico, y es conocida como la region Neotropical
(Cabrera y Willink, 1973; Cox, 2001; Udvardy, 1975). Asi, la combinacién de la flora
neartica y la flora neotropical hace que el extremo norte de Ameérica tropical constituya una
zona de transicion biogeografica (Morrone, 2015; Rzedowski, 1991; Ulloa-Ulloa et al.,
2017). Esta zona de transicién biogeogréafica se distribuye desde el suroeste de Estados

Unidos hasta el sur de Nicaragua (Morrone, 2020).

Una zona de transicién biogeogréafica, por definicion, es un area en donde se
superponen dos 0 mas biotas con historias evolutivas diferentes (Darlington, 1957,
Morrone, 2004). La zona de transicion entre la flora neartica y la flora neotropical se
origino en el Nedgeno (Gentry, 1982; Graham, 2010; Jaramillo, 2018; Morrone, 2020). El
Nedgeno es el penultimo periodo de la historia geolégica de la Tierra y esta formado por
dos épocas geoldgicas, el Plioceno y el Mioceno. El Plioceno abarca desde hace unos 5.332
millones de afios antes del Presente hasta hace unos 2.588 millones de afios antes del

Presente (Cohen et al., 2013). El Mioceno abarca desde hace unos 23.03 millones de afios
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antes del Presente hasta hace unos 5.332 millones de afios antes del Presente (Cohen et al.,
2013). En términos de la polinizacion, el origen de esta zona de transicion biogeografica
provoco una mezcla de taxones vegetales con distintos mecanismos de polinizacion (Bush
et al., 2020; Correa-Metrio et al., 2011; Correa-Metrio et al., 2012a; Correa-Metrio et al.,
2013; Franco-Gaviria et al., 2018a, b); mientras que, los elementos floristicos nearticos
estan en su mayoria polinizados por agentes abidticos, los elementos floristicos
neotropicales son polinizados por lo general por agente biéticos (Andersen, 1974;
Bradshaw y Webb, 1985; Bush, 1995; Bush y Rivera, 1998, 2001; Chen, 1988; Friedman y
Barrett, 2009; Jackson y Wong, 1994; Renner y Feil, 1993; Tormo et al., 1996).

A partir de la interaccién entre geologia, clima e hidrologia, resultan pautas
naturales conocidas como ecorregiones terrestres. Una ecorregion terrestre es un area
geografica que se caracteriza por compartir condiciones geoldgicas, climaticas e
hidroldgicas parecidas (Dinerstein et al., 1995; Olson et al., 2001). En el aspecto bioldgico,
las ecorregiones terrestres se distinguen entre si, porque cada ecorregion terrestre mantiene
una flora y fauna en particular (Dinerstein et al., 1995; Olson et al., 2001). Bajo el supuesto
de que el clima es el principal factor que determina la distribucién espacial y la
composicion de la vegetacion, las ecorregiones terrestres se pueden utilizar para representar
los principales tipos de vegetacion a escala regional. En este sentido, los principales tipos
de vegetacion en el area de estudio son: el bosque de coniferas y el bosque de encino, el
bosque mesdéfilo de montafa, el bosque tropical caducifolio, el bosque tropical
subcaducifolio, el bosque tropical subperennifolio y el bosque tropical perennifolio, el
matorral xerofilo, los manglares, los humedales y los pastizales (de acuerdo con Olson et
al., 2001 y modificado de Rzedowski, 1978; Figura 2). A continuacion, se hace una breve

descripcion de cada uno de ellos.
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Figura 2. Tipos de vegetacion del area de estudio (de acuerdo con Olson et al., 2001 y
modificado de Rzedowski, 1978).

El bosque de coniferas y el bosque de encino se refieren a las asociaciones de
taxones vegetales que producen conos y bellotas, respectivamente. El bosque de coniferas y
el bosque de encino se dividen en cinco tipos: el bosque de Abies, el bosque de Cupressus-
Juniperus, el bosque de Pinus, el bosque de Quercus y el bosque mixto (Huber y Riina,
2003). La altura de estas comunidades vegetales varia entre 5 y 40 m (Huber y Riina, 2003;
Rzedowski, 1978). El bosque de coniferas y el bosque de encino se distribuyen en altitudes
mayores a 2,500 m s.n.m. (Beard, 1955; Gray, 1888; Morin, 1993). Los climas donde el
bosque de coniferas y el bosque de encino se desarrollan en el area de estudio son el polar
(ET), el frio-seco (Cwc), el frio-semiseco (Cwb), el frio-subhimedo (Cwa) y el calido-
subhimedo (Aw) (Beck et al., 2018; Rzedowski, 1978).

El bosque mes6filo de montafia es un tipo de vegetacion que presenta una
distribucion en forma de archipiélago (Miranda y Hérnandez-Xolocotzi, 1963; Rzedowski,
1978). Cada isla de bosque de mesdéfilo de montafia tiene una composicién de especies de
plantas en particular y esté integrada por taxones vegetales de distinta afinidad
biogeografica (Fittkau, 1969; Huber y Riina, 2003; Miranda y Sharp, 1950). La altura de
esta comunidad vegetal varia entre 15 y 35 m (Huber y Riina, 2003; Rzedowski, 1978). El
bosque mesofilo de montafia se distribuye desde 800 hasta 2,200 m s.n.m. (Beard, 1955;

Fittkau, 1969; Rzedowski, 1978). Los climas donde el bosque meséfilo de montafia se
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desarrolla en el area de estudio son el frio-semiseco (Cwb), el frio-himedo (Cfa y Cfb) y el
calido-subhiimedo (Aw) (Beck et al., 2018; Rzedowski, 1978). El bosque mesofilo de
montafa se caracteriza por presentar en su dosel una composicion de especies donde
predominan arboles caducifolios nearticos, como, por ejemplo, Clethra, Fagus,
Liquidambar, Podocarpus y Quercus, mientras que, el sotobosque esta principalmente
conformado por especies perennifolias neotropicales, como, por ejemplo, arbustos de las
familias Acanthaceae, Rubiaceae y Myrsinaceae, y helechos de los géneros Cyathea,

Dicksonia, Elaphoglossum y Polypodium (Rzedowski, 1978).

El bosque tropical caducifolio es un tipo de vegetacién dominado por taxones
arbdreos que son predominantemente espinosos y cuya altura oscila entre 5y 15 m (Beard,
1955; Huber y Riina, 2003; Rzedowski, 1978). El bosque tropical caducifolio se distribuye
por lo general desde 0 hasta 1,900 m s.n.m. (Rzedowski, 1978). Los climas donde el bosque
tropical caducifolio se desarrolla en el &rea de estudio son el frio-subhtimedo (Cwa), el
calido-seco (BWh), el calido-semiseco (BSh y BSK) y el célido-subhimedo (Aw) (Beck et
al., 2018; Rzedowski, 1978). En esta comunidad vegetal mas del 75% de las especies
pierde casi completamente sus hojas en la época seca del afio (Rzedowski, 1978). En este
tipo de vegetacion es comun que especies del género Bursera dominen en abundancia y
diversidad (Miranda y Hérnandez-Xolocotzi, 1963). En el aspecto antropico, el bosque
tropical caducifolio es usualmente objeto de alto disturbio, debido a actividades agricolas y

ganaderia (Jaramillo y Cardenas, 2013; Rzedowski, 1978).

El bosque tropical subcaducifolio es un tipo de vegetacion que agrupa una serie de
comunidades vegetales con caracteristicas intermedias en su fisonomia entre el bosque
tropical caducifolio, el bosque tropical subperennifolio y el bosque tropical perennifolio
(Miranda y Hérnandez-Xolocotzi, 1963; Huber y Riina, 2003; Rzedowski, 1978). La altura
de esta comunidad vegetal varia entre 15 y 40 m (Huber y Riina, 2003; Rzedowski, 1978).
El bosque tropical subcaducifolio se distribuye desde 0 hasta 1,300 m s.n.m. (Rzedowski,
1978). El clima donde el bosque tropical subcaducifolio se desarrolla en el area de estudio
es el calido-subhimedo (Aw) (Beck et al., 2018; Rzedowski, 1978). En esta comunidad
vegetal entre el 50 y 75% de las especies pierde sus hojas en la época seca del afio, mientras

que, entre el 25 y 50% de las especies tiene la caracteristica de ser siempre verde, aunque
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puede haber taxones vegetales que pierdan sus hojas por algunas pocas semanas en la época
seca del afo (Fittkau, 1969; Rzedowski, 1978).

El bosque tropical subperennifolio y el bosque tropical perennifolio son los tipos de
vegetacion mas diversos entre las comunidades vegetales de la region (Beard, 1955;
Jaramillo y Céardenas, 2013). En estos tipos de vegetacion son comunes e incluso
dominantes las especies de las familias Fabaceae, Moraceae, Annonaceae, Euphorbiaceae,
Lauraceae, Sapotaceae, Myristicaceae y Arecaceae (Burnham y Johnson, 2004). La altura
de estas comunidades vegetales es de mas de 25 m (Huber y Riina, 2003; Miranda y
Hérnandez-Xolocotzi, 1963). El bosque tropical subperennifolio y el bosque tropical
perennifolio se distribuyen desde 0 hasta 1,000 m s.n.m. (Rzedowski, 1978). Los climas
donde el bosque tropical subperennifolio y el bosque tropical perennifolio se desarrollan en
el area de estudio son el calido-subhumedo (Aw) y el calido-himedo (Af y Am) (Beck et
al., 2018; Rzedowski, 1978). En estas comunidades vegetales no todos los componentes
son siempre verdes, pues entre el 25 y 50% de las especies pierde casi completamente sus
hojas en la época seca del afio, a menudo coincide con la floracion de las plantas
(Rzedowski, 1978).

El matorral xerdfilo es un tipo de vegetacion que engloba comunidades arbustivas
densas, mas o menos caducifolias, con predominio de reproduccion vegetativa (Rzedowski,
1978). La altura de esta comunidad vegetal varia entre 1 y 4 m (Rzedowski, 1978). El
matorral xerofilo se distribuye desde 0 hasta 3,000 m s.n.m. (Gray, 1888; Morin, 1993;
Rzedowski, 1978). Los climas donde el matorral xerofilo se desarrolla en el &rea de estudio
son el frio-semiseco (Cwhb), el frio-subhumedo (Cwa) y el calido-semiseco (BSh y BSk)
(Beck et al., 2018; Rzedowski, 1978). En general, los taxones vegetales que componen el
matorral xerofilo se presentan en pautas de alta dispersion espacial (Huber y Riina, 2003).
En este tipo de vegetacion es comun que especies de las familias Cactaceae, Asparagaceae

y Crassulaceae dominen en abundancia y diversidad (Gray, 1888; Morin, 1993).

Los manglares son comunidades vegetales lefiosas que se distribuyen en los litorales
de las regiones tropicales y subtropicales de la Tierra (Hogarth, 2015; Huber y Riina,
2003). Este tipo de vegetacion se desarrolla cerca de las costas en lagunas costeras y en las

desembocaduras de los rios, en sitios que son diariamente inundados por la marea (Beard,
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1955; Fittkau, 1969; Hogarth, 2015). Los manglares presentan taxones arboreos de entre 2
y 25 m de altura, adaptados a condiciones de alta salinidad del suelo, de ahi su caracter
azonal (Rzedowski, 1978). La vegetacion azonal es aquella que esta fuertemente
influenciada en su presencia y en su distribucion por las caracteristicas del suelo (Huber y
Riina, 2003). En el area de estudio, las principales especies de mangle son: el mangle rojo
(Rhizophora mangle), el mangle blanco (Laguncularia racemosa), el mangle negro
(Avicennia germinans) y el mangle botoncillo (Conocarpus erectus) (Rzedowski, 1978).
Por su parte, el mangle bicolor (Avicennia bicolor) y el mangle caballero (Rhizophora
harrisonii) se encuentran solamente en las costas de Chiapas (México), Guatemala y El

Salvador (Miranda y Hérnandez-Xolocotzi, 1963).

Los humedales son comunidades vegetales muy variadas, que crecen en zonas
saturadas o cubiertas de agua, como la vegetacion marina litoral, los popales, los tulares, los
carrizales, la vegetacion sumergida y el bosque de galeria (Huber y Riina, 2003). Los
pastizales son comunidades vegetales donde abundan las gramineas e incluyen los
zacatonales, los paramos de altura y las sabanas (Rzedowski, 1978). Los humedales y los
pastizales suelen desarrollarse en serranias y sobre suelos profundos derivados de rocas
igneas, asi como en suelos probremente drenados (Huber y Riina, 2003). La intervencion
humana suele extender la presencia de gramineas a costa de otros tipos de vegetacion, a
favor de la agricultura y la ganaderia. Los humedales y los pastizales estan sujetos al
aprovechamiento pecuario, pues resultan adecuados para la alimentacion del ganado bovino
y equino (Rzedowski, 1978). El clima donde los humedales y los pastizales se desarrollan
en el area de estudio es el calido-himedo (Af y Am) (Beck et al., 2018; Rzedowski, 1978).
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4. Preguntas de investigacion
Las preguntas de investigacion que se pretenden abordar en esta tesis son:

1.- ¢ Existe una relacién sistematica entre las envolturas bioclimaticas de los

espectros de polen y la vegetacion parental?

2.- ¢Los mecanismos de polinizacion de las plantas definen la naturaleza de la

relacion polen-vegetacion de taxones vegetales en el espacio ambiental?
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5. Hipotesis

En todos los casos, las relaciones entre los espectros de polen y la vegetacion parental son
sistematicas y representables a través de envolturas bioclimaticas. Los taxones vegetales
polinizados por agentes bidticos se caracterizan por una estrecha relacion entre la
distribucion del polen y la vegetacion parental en el espacio ambiental. Por el contrario, los
taxones vegetales polinizados por agentes abidticos se distinguen por una relacion difusa

entre la distribucion del polen y la vegetacion parental en el espacio ambiental.
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6. Objetivos

6.1 Objetivo general
(A) Conocer la relacion entre la distribucion de los espectros de polen y la vegetacion

parental en el espacio ambiental del extremo norte de América tropical.
6.2 Objetivos particulares

(a) Construir modelos de distribucion probabilistica de los espectros de polen y la
vegetacion parental en el espacio ambiental del extremo norte de América tropical.

(b) Identificar los taxones vegetales del extremo norte de América tropical que comparten
una estrecha relacion entre la distribucion del polen y la vegetacion parental en el espacio

ambiental regional.
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7. Método

De manera general, la elaboracion de esta tesis implico en primer lugar la compilacion de
datos de bases de datos polinicos, de registros de presencia de la vegetacién moderna y de
datos biocliméticos. Una vez que estos datos fueron compilados, se procedio con el
modelado y la comparacion de las envolturas bioclimaticas de los espectros de poleny la
vegetacion parental. En las siguientes secciones, se describen los métodos, comenzando por
las bases de datos utilizadas en este trabajo y finalizando con el método usado para la
construcciédn de envolturas bioclimaticas (Figura 3). Todo el procesamiento estadistico se
realizo utilizando R (R Development Core Team, R), especialmente los paquetes rioja
(Juggins, 2017), BIEN (Maitner, 2017), vegan (Oksanen et al., 2009), sp (Pebesman et al.,
2018) y KernSmooth (Wand y Jones, 1995).

Datos de entrada Andlisis de datos Modelado de envoltura Proyeccion en el espacio

bioclimatica ambiental regional
Datos de presencia
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Figura 3. Proceso de modelado y comparacion de las envolturas biocliméticas de los

espectros de polen y la vegetacion parental.
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7.1 Bases de datos
7.1.1 Datos polinicos

Desde el afio 2011, se ha ido integrando una base de datos de registros de polen moderno
distribuidos a lo largo de distintos gradientes climaticos, topogréficos y biologicos del
extremo norte de América tropical (Correa-Metrio et al., 2011; Correa-Metrio et al., 2013;
Franco-Gaviria et al., 2018a). Estos registros provenienen de muestras sedimentarias
superficiales del fondo de cuerpos de agua (e.g., lagos, lagunas, cenotes). El muestreo
moderno se disefid para representar de la mejor manera posible los gradientes ecoldgicos y
climaticos de los ensambles de polen del extremo norte de América tropical. Los requisitos
para el muestreo de la interfase agua-sedimento de cuerpos de agua fueron un radio minimo

de 10 my la presencia de agua durante todo el afio.

Los conteos de polen han sido publicados por Correa-Metrio et al. (2011, 2013, 121
localidades) y Franco-Gaviria et al. (2018a, 48 localidades), y, en esta tesis, se aportan
conteos de polen de 55 localidades que no han sido publicados. En todos los casos, se
prepararon las muestras de sedimento para el anélisis de polen de acuerdo con protocolos
estandar y fueron separadas gravimétricamente para concentrar los granos de polen y las
esporas (Faegri e Iversen, 1989; Krukowski, 1988). A cada muestra se le agreg6 una pastilla
con aproximadamente 18,500 esporas de Lycopodium clavatum para controlar el volumen
analizado y facilitar el calculo de las concentraciones de polen (granos por cm®)
(Stockmarr, 1972). Las muestras se analizaron utilizando un microscopio de luz transmitida
con aumentos de 400X y 1,000X. Los conteos de polen incluyeron una suma minima de
200 granos o hasta que se alcanzaron 2,000 esporas de L. clavatum (i.e.,~10% de la
muestra) (de acuerdo con Correa-Metrio et al., 2011). El polen de Cyperaceae, Quercus,
Pinus y Moraceae (incluyendo en esta ultima a los miembros de la familia Urticaceae) fue
excuido de la suma de polen, ya que su sobrerrepresentacion polinica tiende a enmascarar
la sefial palinologica de los taxones vegetales menos abundantes (Correa-Metrio et al.,
2011). De la misma manera, se excluyeron los taxones de vegetacion acuatica de la suma
de polen, porque tienden a generar una sefial palinolégica local, méas asociada con las
caracteristicas del cuerpo de agua muestreado que con el clima regional. El conjunto de

datos de polen se expresé en términos de frecuencia relativa con respecto a la suma de

31



polen para balancear el efecto producido por los conteos diferenciales de polen (Birks y
Gordon, 1985).

La base de datos usada en este estudio contiene las frecuencias relativas de 269
taxones palinoldgicos distribuidos entre 224 sitios de muestreo (Figura 4, Apéndice I1). La
ubicacion geogréfica (longitud, latitud y altitud) de cada sitio de muestreo fue tomada en
campo utilizando un dispositivo de posicionamiento global o GPS (siglas en inglés de
Global Positioning System) con el margen de error de un metro aproximadamente (Correa-
Metrio et al., 2011; Correa-Metrio et al., 2013; Franco-Gaviria et al., 2018a). EI GPS es
muy confiable para localizar objetos en areas geogréaficas de gran extension, tomando en
cuenta sistemas de rastreo por GPS tan precisos como la red satelital de la NASA con
apenas un metro aproximadamente como margen de error u otros con una precision menor
(hasta 20 metros) como el GPS de Google Earth (Huerta et al., 2005; NASA, 2005).
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Figura 4. Ubicacion geografica de los 224 sitios de muestreo.

Dado que el andlisis planteado en esta tesis fue a nivel de taxdn, s6lo se
consideraron los taxones arbdreos presentes en 30 0 mas muestras sedimentarias. En total,
54 taxones cumplieron con este criterio: Abies, Acacia, Acalypha, Alchornea, Alnus,
Anacardiaceae, Apocynaceae, Arecaceae, Begonia, Bignoniaceae, Brosimum, Bursera,
Byrsonima, Cassia, Cecropia, Celtis, Clusiaceae, Convolvulaceae, Cordia, Cupressus-
Juniperus, Dodonaea, Euphorbiaceae, Fabaceae, Faramea, Ficus, Fraxinus, Hieronyma,

Hymenaea, llex, Juglans, Liquidambar, Machaerium, Malpighiaceae, Malvaceae,
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Mecardonia, Melastomataceae, Meliaceae, Moraceae, Myrica, Paullinia, Pinus, Protium,
Quercus, Rubiaceae, Sapium, Sapotaceae, Spondias, Tournefortia, Trema, Trichilia, Ulmus,
Umbelliferae, Vitex y Zanthoxylum (Figura 5). Estos datos polinicos se presentan en un

diagrama siguiendo el gradiente altitudinal desde 0 hasta 4,218 m s.n.m.
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Figura 5. Diagramas de porcentaje de polen de muestras de la interfase agua-sedimento de
224 cuerpos de agua. Se muestran los taxones arbdreos presentes en por lo menos 30

muestras de sedimento.
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7.1.2 Registros de presencia de la vegetacién moderna

Los registros de presencia de la vegetacion parental de los 54 taxones palinolégicos se
obtuvieron de la base de datos Botanical Information and Ecology Network (BIEN), la cual
contiene observaciones y atributos de taxones vegetales del Nuevo Mundo (Enquist et al.,
2016). Los datos de la base de datos BIEN provienen de herbarios e inventarios de flora 'y
vegetacion para el periodo de 1800 a 2018 (Maitner et al., 2018). La mayoria de los datos
de la base de datos BIEN estan publicamente disponibles a través del paquete BIEN
(Maitner, 2017), con algunas excepciones, como observaciones y atributos de especies de
plantas en peligro de extincion (Maitner et al., 2018). Los registros de presencia de la
vegetacion moderna se sometieron a un remuestreo. EI remuestreo consistio en seleccionar
aleatoriamente un registro de presencia de la vegetacion moderna cada 10 km para evitar la
representacion excesiva de las localidades sobrerrepresentadas en la base de datos BIEN
(e.g., Williams et al., 2018).

7.1.3 Datos bioclimaticos

Las coordenadas geogréaficas (longitud y latitud) de cada sitio de muestreo, asi como de los
registros de presencia de la vegetacion moderna remuestreados, fueron utilizadas para
obtener datos de un conjunto de 19 capas bioclimaticas en formato raster, con una
resolucion espacial de 1 km? (Hijmans et al., 2005): temperatura promedio anual (TA),
oscilacién diaria de la temperatura (ODT), isotermailidad (1), estacionalidad de la
temperatura (ET), temperatura maxima promedio del periodo mas calido (TMPMC),
temperatura minima promedio del periodo mas frio (TMPMF), oscilacién anual de la
temperatura (OAT), temperatura promedio del trimestre mas lluvioso (TTML), temperatura
promedio del trimestre méas seco (TTMS), temperatura promedio del trimestre mas célido
(TTMC), temperatura promedio del trimestre mas frio (TTMF), precipitacion anual (PA),
precipitacion del periodo mas lluvioso (PML), precipitacion del periodo mas seco (PMS),
estacionalidad de la precipitacion (ES), precipitacion del trimestre mas lluvioso (PTML),
precipitacion del trimestre mas seco (PTMS), precipitacion del trimestre mas calido
(PTMC) y precipitacion del trimestre mas frio (PTMF). El formato réaster (e.g., ASCII,
TIFF, BIL) esta formado por una matriz de celdas organizadas en filas y columnas en la

gue cada celda contiene un valor que representa la informacion de interés. La informacion
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ambiental que aportan estas capas bioclimaticas son interpolaciones de datos mensuales
obtenidas de estaciones climéticas situadas en diferentes puntos de la Tierra, exceptuando
la Antértica, para el periodo de 1950 a 2000 (Hijmans et al., 2005).

7.2 Anélisis de datos
7.2.1 Autocorrelacion espacial de los datos polinicos

Dado que el muestreo de polen moderno en cuerpos de agua no es sistematico, se determiné
la presencia o la ausencia de autocorrelacion espacial de cada taxon palinoldgico
empleando variogramas. Los variogramas evaldan las distancias en la que los atributos de
una variable dejan de ser parecidos en el espacio, a partir del calculo de la semivarianza
entre pares de datos (Pebesma et al., 2018). La semivarianza entre pares de datos se calcula

como:

)/(h) — (xn _;n+1)2

@)

donde y(h) determina la semivarianza entre partes de datos; xn es el dato de menor

valor, y xn+1 €s el dato de mayor valor.

La autocorrelacion espacial estd definida como la correlacion que existe entre los
atributos de una variable, debida a la proximidad que estos presentan en el espacio
(Legendre, 1993). Una variable presenta autocorrelacion espacial cuando la distribucion
espacial de sus atributos tiende a agregarse (Koenig, 1999; Sokal y Oden, 1978). En
cambio, un variable no tiene autocorrelacion espacial cuando su distribucién espacial, en
relacién a los atributos, es al azar (Koenig, 1999; Sokal y Oden, 1978). Los taxones
palinoldgicos que presentaron autocorrelacion espacial se sometieron a un remuestreo. El
remuestreo consistio en seleccionar aleatoriamente un registro de polen moderno cada
cierta distancia, la cual fue determinada por el rango del variograma. El rango del
variograma indica la distancia (e.g., cm, m, km, pc) a la cual los atributos de una variable
tienen independenca espacial (Pebesma et al., 2018). Los variogramas de esta tesis emplean
el modelo esférico, porque las variables bioldgicas y ambientales evolucionan generalmente

de manera esférica a través del espacio y el tiempo (Koenig, 1999; Sokal y Oden, 1978).
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7.2.2 Analisis de componentes principales de los datos bioclimaticos

Se realizé un Analisis de Componentes Principales (ACP) de la base de datos
bioclimaticos, con el objetivo de examinar la asociacion entre variables en la base de datos.
Esta técnica redistribuye las observaciones a lo largo de ejes nuevos asociados
(componentes principales) con la variabilidad del espacio multidimensional expresado por
las variables originales (Jolliffe, 1986). Las variables originales se representan por vectores
en el nuevo espacio definido por los componentes principales, y los angulos entre ellos
expresan las relaciones existentes entre las variables involucradas. Los angulos cercanos a
0° entre cualquier par de vectores indican una asociacion positiva, los &ngulos cercanos a
180° indican una asociacion negativa, y los angulos de ca. 90° indican independencia
(Legendre y Legendre, 1998). Se uso el ACP para elegir variables independientes en el
proceso de modelado, reduciendo la colinealidad entre las variables originales en el espacio
definido por los componentes principales (Dormann et al., 2013). Los datos bioclimaticos
de los sitios de muestreo fueron estandarizados para evitar efectos de la heterogeneidad
dimensional sobre el ACP. EI nimero de componentes principales estadisticamente
significativos para interpretar en el andlisis fue determinado usando el modelo de la vara
rota (Jackson, 1993). Las dos variables bioclimaticas que tenian la mayor contribucion a
cada componente principal se seleccionaron para la construccién de la envoltura

biocliméatica del area de estudio.
7.2.3 Modelado de envoltura bioclimatica

Con el auge de la tecnologia computacional, se han utilizado diversos métodos para
aproximarse a la envoltura bioclimética de un taxén (e.g., Bartlein et al., 1986; Bush, 2000;
Gajewski et al., 2002; Huntley et al., 1989; Kuhl et al., 2002; Minckley et al., 2008; Téllez-
Valdés et al., 2006; Ureta et al., 2011). Entre todos ellos, el método que ofrece un sesgo
bajo y una mayor flexibilidad al tratar con pautas ambientales complejas es la funcion de
densidad de probabilidad bivariada (FDPB) (e.g., Bush et al., 2020; Cardenes-Sandi et al.,
2019; Martinez et al., 2020; Punyasena, 2008). La FDPB es una herramienta no
paramétrica que permite determinar la probabilidad de que dos variables aleatorias
continuas tomen un valor en un intervalo especifico (Silverman, 1981; Silverman, 1986).

Las variables aleatorias continuas son aquellas variables que pueden tomar un nimero
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incontable de valores. La ventaja de usar la FDPB en el modelado de envoltura bioclimética
es que su uso minimiza los errores en la distribucion ambiental de un taxén, sobre todo los
inducidos por los efectos de la capacidad de dispersion de los individuos y el sesgo
introducido por el sistema de muestreo (e.g., Bush et al., 2020; Punyasena, 2008). La FDPB

se define como:

)

donde p(x) define la densidad de probabilidad en un punto x = (x1, x2)"; n es el
namero total de observaciones; K es la funcién del nicleo a utilizar (en este caso, el nicleo
Gaussiano); Xi = (Xi1, Xi2)" es el vector de realizaciones en puntos i = 1, 2,..., n, para las
dos variables modeladas, y H es el ancho de banda de las dos variables modeladas. La
funcién del ndcleo Gaussiano esté definida como:

n

1 _2
K(x) = —e /5
i=1 2n

®3)

La FDPB libera al modelado de envoltura bioclimatica de supuestos paramétricos y
proporciona un medio para suavizar los datos a través del ancho de banda (e.g., Martinez et
al., 2020). El ancho de banda es un parametro que controla el grado de detalle de los datos
de entrada de cada variable modelada en la superficie de probabilidad (Wand et al., 2019).
El ancho de banda de las dos variables modeladas se calcula como:

hy 0

H=1¢ p,

(4)

donde el ancho de banda h; es para la variable X1y el ancho de banda h es para la

variable Xo.
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La FDPB fue utilizada usando todos los atributos de las dos variables bioclimaticas
seleccionadas por el ACP y presentes en el &rea de estudio para delimitar la envoltura
bioclimética regional. Para el efecto, se excluyeron las combinaciones de las variables
bioclimaticas asociadas con una probabilidad marginal de 0.01. Igualmente, la FDPB se
truncé para valores negativos. Posteriormente, los valores biocliméticos en los que esta
presente el polen y la vegetacion parental de los 54 taxones arboreos fueron modelados en
FDPBs, dentro del espacio ambiental delimitado por la envoltura bioclimética regional.

7.2.4 Comparacion de los modelos de envoltura bioclimatica

Para evaluar la disimilitud (D) entre las envolturas bioclimaticas del poleny de la
vegetacion parental de los 54 taxones arboreos se realizd una resta entre ambas envolturas
(Austin et al., 1990; Blonder et al., 2014; Broennimann et al., 2012). La disimilitud (D)
entre las envolturas bioclimaticas del polen y de la vegetacion parental se calcula como:

D(p(x),p(»))) =p(x) — ()
5)

donde p(x) representa la envoltura bioclimatica del polen y p(y) representa la
envoltura bioclimatica de la vegetacion parental. La disimilitud (D) entre ambas envolturas
biocliméticas de los 54 taxones arbéreos fue representada por una superficie con volimenes
por encima y por debajo del plano definido por ceros para zonas donde el polen

sobrerrepresenta y subrepresenta a la vegetacion parental, respectivamente (Figura 3).
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8. Resultados
8.1 Seleccidn de variables predictivas

El Andlisis de Componentes Principales (ACP) indic6 que los dos primeros ejes explicaron
en conjunto el 67.45% de la varianza total (Figura 6). Los dos primeros ejes del ACP
fueron estadisticamente significativos de acuerdo con el modelo de la vara rota. EIl primer
componente principal (CP1) explica el 47.68% de la varianza. Por su parte, el segundo

componente principal (CP2) explica el 19.77% de la varianza.
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Figura 6. Analisis de componentes principales de la base de datos bioclimaticos registrados
para el area de estudio. En verde, variable de altitud. En rojo, variables de temperatura. En
azul, variables de precipitacion.

El CP1 se asocia con la modulacion de la temperatura por la altitud. EI CP2 esta
vinculado a la relacion entre la precipitacion y la evaporacion. Los vectores con mayor
carga en el CP1 fueron la temperatura maxima promedio del periodo mas calido (TMPMC)
y la altitud (Alt). La Alt tuvo una correlacion negativa con el CP1 y con la mayoria de las

variables de temperatura, ya que a mayor altitud se asocian temperaturas mas frias. Los
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vectores con mayor carga en el CP2 fueron la precipitacion anual (PA) y la oscilacion anual
de la temperatura (OAT). La OAT tuvo una correlacion negativa con el CP2 y con la
mayoria de las variables de precipitacion, ya que a mayor evaporacion se vinculan valores

bajos de precipitacion.

La Alt, la TMPMC, la PA y la OAT son las variables biocliméticas que estan
asociadas a mayor varianza en la estructura multivariada de los 224 sitios de muestreo. Por
lo tanto, la Alty la PA fueron las variables bioclimaticas seleccionadas para construir el
modelo de envoltura bioclimatica del area de estudio, debido a su independencia entre si.
La Alty la PA son variables bioclimaticas Utiles para examinar como la distribucion
espacial y la composicién de la vegetacion, asi como de sus espectros de polen asociados,
se ven afectadas por cambios graduales de temperatura y de disponibilidad de agua,

respectivamente.
8.2 Envoltura bioclimatica del area de estudio

En el &rea de estudio, se registran valores de precipitacion entre 260 y 5,375 mm anuales,
en un intervalo altitudinal de entre 0 y 5,469 m s.n.m. (Hijmans et al., 2005; NASA, 2005).
Por lo tanto, la envoltura bioclimética del area de estudio se delimito entre los valores de 0
y 5,500 mm anuales y m s.n.m., respectivamente. Asi mismo, la envoltura bioclimatica del
area de estudio incorpor6 un valor de H de 750 para las dos variables bioclimaticas (i.e., hz
= h,=750) (Figura 7).
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Figura 7. Envoltura bioclimatica del area de estudio (Hijmans et al., 2005; NASA, 2005).
Los puntos blancos representan los cuerpos de agua muestreados en el espacio ambiental

regional.

El espacio ambiental inexistente del area de estudio fue observado en cuatro zonas
ambientales. La primera zona ambiental se ubico entre valores de precipitacion de 0y 260
mm anuales, en un intervalo altitudinal de entre 0 y 5,500 m s.n.m. La segunda zona
ambiental inexistente se presentd entre valores de precipitacion de 261 y 2,750 mm anuales,
en un intervalo altitudinal de entre 4,750 y 5,500 m s.n.m. La tercera zona ambiental
inexistente ocurrid entre valores de precipitacion de 2,751 y 5,375 mm anuales, en un
intervalo altitudinal de entre 2,350 y 5,500 m s.n.m. La cuarta zona ambiental inexistente se
distribuyd entre valores de precipitacion de 5,376 y 5,500 mm anuales, en un intervalo

altitudinal de entre 0 y 5,500 m s.n.m. Estas zonas ambientales inexistentes se suman a la
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superficie constituida por valores negativos de precipitacion anual y altitud que son

infactibles en la naturaleza.

El espacio ambiental mas probable (i.e., con una probabilidad acumulada de maés del
75%) estuvo distribuido entre valores de precipitacion de 850 y 2,500 mm anuales, en un
intervalo altitudinal de entre 0 y 2,350 m s.n.m. Por su parte, las zonas ambientales con
valores de precipitacion de entre 850 y 2,500 mm anuales, en un intervalo altitudinal de
entre 2,351 y 5,000 m s.n.m., estuvieron asociadas con probabilidades acumuladas de
menos del 75%. Igualmente, las zonas ambientales con valores de precipitacién menores de
850 mm anuales o mayores de 2,500 mm anuales, en cualquier intervalo altitudinal
existente del area de estudio, estuvieron asociadas con probabilidades acumuladas menores
a 75%.

8.3 Autocorrelacion espacial de los taxones palinoldgicos

El polen de 12 taxones arbdreos presentd autocorrelacion espacial y por lo tanto tuvo que
ser remuestreado. Los taxones en esta situacion fueron Abies, Alnus, Bignoniaceae,
Byrsonima, Cupressus-Juniperus, Dodonaea, Faramea, Juglans, Malvaceae,
Melastomataceae, Moraceae y Ulmus (Tabla 1, Apéndice Il1). En cambio, el polen de los
42 taxones arbdreos restantes no mostré autocorrelacion espacial y, por ende, no fue
necesario su remuestreo. Los taxones en este caso fueron Acacia, Acalypha, Alchornea,
Anacardiaceae, Apocynaceae, Arecaceae, Begonia, Brosimum, Bursera, Cassia, Cecropia,
Celtis, Clusiaceae, Convolvulaceae, Cordia, Euphorbiaceae, Fabaceae, Ficus, Fraxinus,
Hieronyma, Hymenaea, llex, Liquidambar, Machaerium, Malpighiaceae, Mecardonia,
Meliaceae, Myrica, Paullinia, Pinus, Protium, Quercus, Rubiaceae, Sapium, Sapotaceae,
Spondias, Tournefortia, Trema, Trichilia Umbelliferae, Vitex y Zanthoxylum (Tabla 1,
Apéndice 1lI).
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Tabla 1. Origen biogeografico, mecanismo de polinizacion y rango de autocorrelacion

espacial de los taxones palinoldgicos. Los rangos presentados corresponden a un

variograma de modelo esférico.

Origen Mecanismo Rango Rango
Taxoén biogeogréfico de empirico estimado
polinizacién  (kilometros) (kilémetros)
Abies Laurasico Abiotico o5 30
Acacia Gondwanico Biotico
Acalypha Gondwanico Biotico
Alchornea Gondwanico Abidtico
Alnus Laurasico Abiotico 100 97
Anacardiaceae Gondwanico Biotico
Apocynaceae Gondwanico Biodtico
Arecaceae Gondwanico  Ambofilo
Begonia Gondwanico Biodtico
Bignoniaceae Gondwanico Biodtico 100 94
Brosimum Gondwanico  Ambofilo
Bursera Laurasico Biotico
Byrsonima Gondwanico Biodtico 15 13
Cassia Gondwanico Biodtico
Cecropia Gondwanico  Ambofilo
Celtis Laurasico Abidtico
Clusiaceae Gondwanico Biotico
(Continla)
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Tabla 1. Continuacion.

Origen Mecanismo Rango Rango
Taxon biogeografico de empirico estimado
polinizaciéon  (kildmetros) (kilémetros)
Convolvulaceae Gondwanico Biotico
Cordia Gondwanico Biotico
Cupressus- Laurésico Abiotico
Juniperus 75 74
Dodonaea Gondwanico Abiotico 30 31
Euphorbiaceae Gondwanico ~ Ambdfilo
Fabaceae Gondwanico Biotico
Faramea Gondwanico Bidtico o5 23
Ficus Gondwanico Biodtico
Eraxinus Laurasico Abidtico
Hieronyma Gondwanico Biodtico
Hymenaea Gondwanico Biotico
llex Gondwanico Bidtico
Juglans Laurasico Abiotico 85 86
Liquidambar Laurasico Abidtico
Machaerium Gondwanico Biodtico
Malpighiaceae Gondwanico Biotico
Malvaceae Gondwanico Bidtico 30 08
Mecardonia Gondwanico  Ambofilo
(Continuta)
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Tabla 1. Continuacion.

Origen Mecanismo Rango Rango
Taxon biogeografico de empirico estimado
polinizaciéon  (kildmetros) (kilémetros)
Melastomataceae Gondwanico Ambdfilo 25 23
Meliaceae Gondwanico Bidtico
Moraceae Gondwanico Ambofilo 30 30
Myrica Laurasico Abidtico
Paullinia Gondwanico Biodtico
Pinus Laurasico Abidtico
Protium Gondwanico Bidtico
Quercus Laurasico Abidtico
Rubiaceae Gondwanico Bidtico
Sapium Gondwanico Bidtico
Sapotaceae Gondwanico Biotico
Spondias Gondwanico Biotico
Tournefortia Gondwanico Biodtico
Trema Gondwanico Biotico
Trichilia Gondwanico Biodtico
uimus Laurésico Abidtico 65 62
Umbelliferae Gondwanico Biotico
Vitex Gondwanico Biotico
Gondwanico Biotico

Zanthoxylum
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8.4 Envolturas bioclimaticas de los taxones palinoldgicos y de la vegetacion parental

Las envolturas biocliméticas de 51 taxones palinoldgicos mostraron una distribucion
ambiental unimodal (Figura 8). Los taxones en esta situacion fueron Abies, Acacia,
Acalypha, Alchornea, Alnus, Apocynaceae, Arecaceae, Begonia, Bignoniaceae, Brosimum,
Bursera, Byrsonima, Cassia, Cecropia, Celtis, Clusiaceae, Convolvulaceae, Cordia,
Cupressus-Juniperus, Dodonaea, Euphorbiaceae, Fabaceae, Faramea, Ficus, Fraxinus,
Hieronyma, Hymenaea, llex, Juglans, Liquidambar, Machaerium, Malpighiaceae,
Malvaceae, Mecardonia, Melastomataceae, Meliaceae, Moraceae, Myrica, Paullinia,
Protium, Quercus, Rubiaceae, Sapium, Sapotaceae, Spondias, Tournefortia, Trema,
Trichilia, Ulmus, Vitex y Zanthoxylum. De estos taxones, algunos tuvieron una distribucion
relativamente simétrica (Abies, Alchornea, Cupressus-Juniperus, Dodonaea, Fraxinus y
Liquidambar), mientras que, los taxones restantes tuvieron una distribucion asimétrica
(Figura 8). Por otra parte, las envolturas bioclimaticas del polen de Anacardiaceae y
Umbelliferae mostraron una distribucion ambiental bimodal (Figura 8). Ademas, la
envoltura bioclimatica del polen de Pinus mostro una distribucién ambiental trimodal
(Figura 8).

Las envolturas bioclimaticas del polen de Alnus, Anacardiaceae, Pinus, Ulmus y
Umbelliferae mostraron una distribucion ambiental elongada en valores de precipitacion
anual (Figura 8). Por el contrario, las envolturas bioclimaticas de 43 taxones palinologicos
mostraron una distribucion ambiental elongada en valores de altitud (Figura 8). Los taxones
en este caso fueron Acacia, Acalypha, Apocynaceae, Arecaceae, Begonia, Bignoniaceae,
Brosimum, Bursera, Byrsonima, Cassia, Cecropia, Celtis, Clusiaceae, Convolvulaceae,
Cordia, Euphorbiaceae, Fabaceae, Faramea, Ficus, Hieronyma, Hymenaea, llex, Juglans,
Machaerium, Malpighiaceae, Malvaceae, Mecardonia, Melastomataceae, Meliaceae,
Moraceae, Myrica, Paullinia, Protium, Quercus, Rubiaceae, Sapium, Sapotaceae, Spondias,

Tournefortia, Trema, Trichilia, Vitex y Zanthoxylum.
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Todas las envolturas bioclimaticas de los taxones de la vegetacion parental
mostraron una distribucion ambiental unimodal (Figura 8). De estos taxones, algunos
tuvieron una distribucion aproximadamente simétrica (Abies, Alnus, Dodonaea, Fraxinus,
Juglans, Liquidambar, Myrica, Pinus, Quercus y Umbelliferae), mientras que, los taxones

restantes tuvieron una distribucion asimétrica (Figura 8).

La envoltura bioclimatica de la vegetacion parental de Mecardonia mostré una
distribucion ambiental elongada en valores de precipitacion anual (Figura 8). Por el
contrario, las envolturas bioclimaticas de 43 taxones de la vegetacion parental mostraron
una distribucion ambiental elongada en valores de altitud (Acacia, Acalypha, Alchornea,
Anacardiaceae, Apocynaceae, Arecaceae, Begonia, Bignoniaceae, Brosimum, Bursera,
Byrsonima, Cassia, Cecropia, Celtis, Clusiaceae, Convolvulaceae, Cordia, Cupressus-
Juniperus, Euphorbiaceae, Fabaceae, Faramea, Ficus, Hieronyma, Hymenaea, llex,
Machaerium, Malpighiaceae, Malvaceae, , Melastomataceae, Meliaceae, Moraceae,
Paullinia, Protium, Rubiaceae, Sapium, Sapotaceae, Spondias, Tournefortia, Trema,

Trichilia, Ulmus, Vitex y Zanthoxylum) (Figura 8).
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Figura 8. Envolturas bioclimaticas del polen y de la vegetacion parental de taxones
arbéreos del extremo norte de Ameérica tropical.
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8.5 Diferencia entre las envolturas bioclimaticas de los taxones palinoldgicos y de la

vegetacion parental

La relacién polen-vegetacion de 46 taxones arboreos mostro que el polen refleja a la
vegetacion parental en mas del 50% del espacio ambiental del area de estudio. Los taxones
en esta situacion fueron Abies, Acacia, Acalypha, Alchornea, Alnus, Anacardiaceae,
Apocynaceae, Arecaceae, Bignoniaceae, Brosimum, Byrsonima, Cassia, Cecropia, Celtis,
Clusiaceae, Convolvulaceae, Cordia, Dodonaea, Euphorbiaceae, Fabaceae, Faramea,
Ficus, Fraxinus, Hymenaea, llex, Machaerium, Malpighiaceae, Malvaceae, Meliaceae,
Moraceae, Myrica, Paullinia, Pinus, Protium, Quercus, Rubiaceae, Sapium, Sapotaceae,
Spondias, Tournefortia, Trema, Trichilia, Ulmus, Umbelliferae, Vitex y Zanthoxylum
(Figura 9). En contraste, la relacion polen-vegetacion de Cupressus-Juniperus y
Liquidambar estuvo caracterizada por pautas de sobrerrepresentacion del polen con
respecto a la vegetacion parental en el espacio ambiental del area de estudio. Por Gltimo, la
relacion polen-vegetacién de seis taxones arbdreos presentd pautas de subrepresentacion
del polen con respecto a la vegetacion parental en el espacio ambiental del area de estudio.
Los taxones en este caso fueron Begonia, Bursera, Hieronyma, Juglans, Mecardonia y

Melastomataceae (Figura 9).
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9. Discusion
9.1 Envoltura bioclimatica regional

En términos geomorfoldgicos, el area de estudio esta considerada como una de las regiones
mas complejas y diversas de la Tierra (Jackson et al., 1996). La superficie del area de
estudio es de unos 2 millones de km?, de la cual mas o menos el 75% esta a una altitud
inferior a 2,500 m s.n.m. (NASA, 2005). La mayoria de la superficie del area de estudio
tiene contacto constante con vientos cargados de humedad provenientes del mar (Campbell,
1999; Kdrner y Spehn, 2002; Rzedowski, 1978). Estos vientos que circulan del mar hacia el
continente chocan contra las montafias, ascienden, se enfrian y descargan humedad en
forma de precipitacion en las laderas ubicadas a barlovento (von Humboldt y Bonpland,
1805). Los vientos que pasan al otro lado de las montafas descienden, se calientan y
generan condiciones aridas en las laderas ubicadas a sotavento (von Humboldt y Bonpland,
1805). Por esta razon, la mayoria de los valores de precipitacion de entre 850 y 5,375 mm
anuales en el area de estudio, se encontraron generalmente a traves del intervalo altitudinal
que va desde 0 hasta 2,500 m s.n.m., donde sucede el aporte constante de humedad marina.
Los valores de precipitacion anual mas probables en el &rea de estudio (i.e., de entre 1,375
y 2,125 mm anuales) fueron observados en un intervalo altitudinal de entre 0 y 1,750 m
s.n.m., como respuesta de la confluencia de vientos cargados de humedad marina a escala
local (Monsifio-Aleman y Garcia, 1974). Por su parte, las zonas ambientales con valores de
precipitacion de entre 260 y 849 mm anuales, en un intervalo altitudinal de entre 0 y 4,750
m s.n.m., resultaron ser menos problables en el area de estudio, excepto por aquellas

asociadas a la sombra de lluvia orografica.

Aunque la distribucion geogréfica de los cuerpos de agua muestreados es irregular
(Figura 4), su distribucién en el espacio ambiental refleja de manera razonable la
distribucion probabilistica del espacio ambiental regional (Figura 7). Las zonas ambientales
mas probables en el area de estudio (i.e., con una probabilidad acumulada de mas del 75%)
estuvieron muy bien representadas en el muestreo por una alta presencia de cuerpos de
agua, los cuales se distribuyen principalmente en la peninsula de Yucatan. Las zonas
ambientales con una probabilidad entre el 35 y 75% en el area de estudio estuvieron bien

representadas en el muestreo por una presencia adecuada de cuerpos de agua presentes en
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las regiones de la faja volcanica transmexicana y de las sierras de Chiapas (México) y
Guatemala. Sin embargo, algunas zonas ambientales estan submuestreadas; tal es el caso de
zonas ambientales con valores de precipitacion de entre 260 y 849 mm anuales, en un
intervalo altitudinal de entre 0 y 4,750 m s.n.m. (Figura 7). Dichas zonas ambientales
ocurren en la cuenca del rio Balsas, en el istmo de Tehuantepec y en la cima de las
montafias mas altas de la faja volcanica transmexicana (Hijmans et al., 2005; NASA,
2005). Estas regiones geograficas estdn submuestredas en este estudio, debido a la baja
presencia de cuerpos de agua, la cual se asocia con un balance hidrico regional negativo
(Alcocer y Escobar, 1996; Thornthwaite y Mather, 1955). Asi mismo, en términos
geomorfoldgicos, las pendientes altas de estas regiones geogréaficas no favorecen el

desarrollo de cuerpos de agua.
9.2 Autocorrelacion espacial de los taxones palinoldgicos

El polen de 12 taxones arbdreos mostrd autocorrelacion espacial. Los taxones en esta
situacion fueron Abies, Alnus, Bignoniaceae, Byrsonima, Cupressus-Juniperus, Dodonaea,
Faramea, Juglans, Malvaceae, Melastomataceae, Moraceae y Ulmus (Tabla 1, Apéndice
I11). La presencia de autocorrelacion espacial de los taxones palinoldgicos se debe
probablemente a la alta capacidad de dispersion del polen, influenciada por los mecanismos
de polinizacion de los taxones de la vegetacion parental. Un ejemplo de ello es el polen de
Abies y Dodonaea, el cual, por accion del viento, se ha encontrado diseminado hasta 60 km
a partir de la vegetacion parental (Arista y Talaveras, 1994; Reddi et al., 1980; Sing y
Owens, 1982).

El polen de 42 taxones arbGeros no mostrd autocorrelacion espacial. Los taxones en
este caso fueron Acacia, Acalypha, Alchornea, Anacardiaceae, Apocynaceae, Arecaceae,
Begonia, Brosimum, Bursera, Cassia, Cecropia, Celtis, Clusiaceae, Convolvulaceae,
Cordia, Euphorbiaceae, Fabaceae, Ficus, Fraxinus, Hieronyma, Hymenaea, llex,
Liquidambar, Machaerium, Malpighiaceae, Mecardonia, Meliaceae, Myrica, Paullinia,
Pinus, Protium, Quercus, Rubiaceae, Sapium, Sapotaceae, Spondias, Tournefortia, Trema,
Trichilia Umbelliferae, Vitex y Zanthoxylum (Tabla 1, Apéndice I11). Los mecanismos de
polinizacién de la mayoria estos taxones arbdreos involucran agentes bidticos, lo que

implica una baja produccion de polen y seguramente una sefial palinoldgica estrechamente

57



asociada a la presencia de la vegetacion parental (Bush y Rivera, 1998, 2001). Un ejemplo
de ello es el polen de Fabaceae, el cual, por accién de insectos, se ha encontrado
diseminado hasta 500 m a partir de la vegetacion parental en areas conservadas, y hasta 2
km en area abiertas, taladas o de terrenos de cultivo (Dick et al., 2003; Le Roux et al.,
2014; Moraes et al., 2017). La baja capacidad de dispersion del polen garantiza una
representatividad polinica a escala local, lo que resulta en la ausencia de autocorrelacion

espacial.

Pinus y Quercus representan casos particulares de ausencia de autocorrelacion
espacial. Estos taxones arbdreos presentan el mecanismo de polinizacion por agentes
abidticos, lo que involucra una alta productividad de polen que es acarreada por el viento a
largas distancias con respecto a la ubicacion geografica de la vegetacion parental (Bush y
Rivera, 1998, 2001; Richards, 1997). La ausencia de autocorrelacién espacial en el polen de
Pinus y Quercus podria relacionarse con la dispersion aleatoria del polen, dada la
produccion masiva del mismo (Lozano-Garcia y Xelhuantzi-Lopez, 1997). En la medida en
que, el polen de Pinus y Quercus se dispersa en todas direcciones y en grandes cantidades,
es practicamente imposible encontrar una relacion sistematica que permita modelar su
variabilidad con respecto al espacio geogréafico. Adicionalmene, la alta diversidad
especifica de Pinus y Quercus podria estar aportando variabilidad adicional que oscurece

aun mas la sefial palinoldgica (Nixon 2006; Richardson, 1998).
9.3 Envolturas biocliméticas de los taxones palinoldgicos y de la vegetacion parental

Se encontraron distribuciones ambientales unimodales en la mayoria de los taxones
palinoldgicos y en todos los taxones de la vegetacion parental (Figura 8). La distribucion
ambiental unimodal es el tipo méas comdn de distribucion que se encuentra en la naturaleza
(Maguire, 1973). De esta manera, los datos presentados en esta tesis en su mayoria
corresponden a distribuciones naturales, tanto de los taxones palinol6gicos como de los

taxones de la vegetacion parental.

Los resultados de las envolturas bioclimaticas de los 54 taxones de la vegetacion
parental concuerdan, de manera general, con los modelos propuestos por Maguire (1973)
sobre la estructura de la envoltura bioclimética de un taxdn como respuesta al espacio

ambiental. La estructura de las envolturas bioclimaticas de los taxones de la vegetacion
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parental esta relacionada con la Ley del Minimo de Liebig, la Ley de la Tolerancia de
Shelford y la Ley de la Correlacion de Maguire. La Ley del Minimo de Liebig dice que la
supervivencia de los individuos de un taxon es deficiente cuando los requerimientos
ambientales estan por debajo de su umbral minimo necesario (1840; citado en Odum,
1953). La Ley de la Tolerancia de Shelford se refiere a que los individuos de un taxon
prosperan y se reproducen Unicamente en un conjunto de requerimientos ambientales
(1913; citado en Odum, 1953). La Ley de la Correlacion de Maguire menciona que la
mayor probabilidad de persistencia de un taxon esta fundamentalmente determinada por la
cercania de los individuos hacia sus requerimientos ambientales éptimos (sensu Maguire,
1973). La seleccion natural constituye la principal causa de la Ley de la Correlacién de
Maguire (Holt y Gaines, 1992).

La distribucion ambiental unimodal-simétrica de los taxones de la vegetacion
parental refleja una especializacién a un conjunto de condiciones ambientales. La
especializacion ambiental de las especies puede permitir un uso mas eficiente de recursos o
favorecer la evolucién de una mayor capacidad competitiva; de modo que, puede llegar a
excluir a especies mas generalistas (Alexandre et al., 2017; MacArthur y Levins, 1964,
1967; Miller, 1967; Taylor et al., 2018). Por su parte, al igual que sucede con el polen, la
distribucion ambiental unimodal-asimétrica de los taxones de la vegetacién parental refleja
posiblemente la presencia de distintas afinidades ambientales de taxones hermanos (e.g.,
Bourg et al., 2005; Raxworthy et al., 2003; Rodder et al., 2011).

La distribucion ambiental unimodal-simétrica de los taxones palinoldgicos refleja
una pauta de dispersion del polen, la cual se concentra alrededor de valores especificos del
espacio ambiental y disminuye paulatinamente hacia la periferia. Esta distribucién esta
seguramente asociada a una estrecha dependencia de las condiciones ambientales de la
vegetacion parental y podria explicarse por una baja produccién de polen o por limitaciones
fisicas en la dispersion del mismo. Por ejemplo, Cupressus-Juniperus es un taxon arboreo
polinizado por agentes abidticos y, a pesar de ello, presentd una distribucion ambiental
unimodal-simétrica. El polen de Cupressus-Juniperus es relativamente pesado y, por ende,
tiene baja capacidad de dispersion del mismo con respecto a la ubicacion geografica de la

vegetacion parental (Bortenschlager, 1990). Asi, mientras que, la produccién de polen por
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parte de los taxones de la vegetacion parental es un factor preponderante en la
representatividad polinica, la capacidad de dispersion del mismo juega un papel importante
al definir la extension de las superficies de probabilidad a través del espacio ambiental.

La representacion del polen se refiere a la tendencia decreciente de su presencia en
espacios alejados de la vegetacion parental y a la tendencia ascendente de su presencia
cuando se halla cerca de esta (Bush y Rivera, 1998). Aunque esta puede estar afectada por
la produccion de polen por parte de los taxones de la vegetacion parental, sea
probablemente preponderante la capacidad de dispersion del mismo (Bush, 1995; Bush y
Rivera, 2001; Lozano-Garcia y Xelhuantzi-L6pez, 1997). Esto sugiere que las
distribuciones ambientales de los taxones palinol6gicos no se pueden explicar simplemente
por los mecanismos de polinizacion de los taxones de la vegetacion parental. Ciertamente,
la produccion de polen por parte de los taxones de la vegetacion parental y la capacidad de
acarreo de parte de los agentes dispersores del mismo son los responsables de la estructura

de la envoltura bioclimética de un taxon palinolégico.

La distribucion ambiental multimodal y la distribucién ambiental unimodal-
asimétrica de los taxones palinoldgicos son basicamente resultado de la alta diversidad
especifica de los taxones de la vegetacion parental. En las regiones tropicales, la taxonomia
vegetal es extremadamente diversa (e.g., Barthlott et al., 2005; Delgadillo, 1994; Ulloa-
Ulloa et al., 2017). No obstante, esta taxonomia vegetal muy pocas veces puede ser
directamente reflejada por la taxonomia palinoldgica (e.g., Bush et al., 2020; Punyasena,
2008). En la palinologia, la dificultad radica en que la identificacion taxonémica a nivel de
especie casi nunca es posible, debido a la divergencia o la convergencia morfolégica del
polen a nivel de género y familia (Ferguson, 1985; Grew, 1682; Malpighi, 1901). Por
ejemplo, Pinus y Quercus son taxones arbdreos que presentan una alta diversidad de
especies en el area de estudio (Nixon 2006; Richardson, 1998). Esto sumado a una alta
dispersion del polen por agentes abidticos, hace que estos taxones arbdreos presenten una
pauta de distribucion multimodal y unimodal-asimétrica en el espacio ambiental regional,

respectivamente.
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9.4 Relacion polen-vegetacion de los taxones arbdreos del extremo norte de América

tropical

Una estrecha relacion polen-vegetacion se presenta porque el polen no se dispersa a largas
distancias, la vegetacion esta bien representada en los espectros de polen y, ademas, existe
una buena identificacion taxondémica de los taxones palinoldgicos (Bush, 1995; Bush y
Rivera, 1998). Dado que el polen tiene problemas de identificacion taxondmica y las
relaciones polen-vegetacidn son raramente uno a uno, una relacion polen-vegetacion en la
que se presenta un nivel de traslape de mas del 50% se considera buena (Bush, 2000;
Punyasena, 2008; Urrego et al., 2011). La relacién polen-vegetacion de 46 taxones arbdreos
mostrd que el polen refleja a la vegetacion parental en méas del 50% en el espacio ambiental
del area de estudio. Los taxones en esta situacion fueron Abies, Acacia, Acalypha,
Alchornea, Alnus, Anacardiaceae, Apocynaceae, Arecaceae, Bignoniaceae, Brosimum,
Byrsonima, Cassia, Cecropia, Celtis, Clusiaceae, Convolvulaceae, Cordia, Dodonaea,
Euphorbiaceae, Fabaceae, Faramea, Ficus, Fraxinus, Hymenaea, llex, Machaerium,
Malpighiaceae, Malvaceae, Meliaceae, Moraceae, Myrica, Paullinia, Pinus, Protium,
Quercus, Rubiaceae, Sapium, Sapotaceae, Spondias, Tournefortia, Trema, Trichilia, Ulmus,
Umbelliferae, Vitex y Zanthoxylum (Figura 9). Los mecanismos de polinizacion de la
mayoria estos taxones arbdreos involucran agentes bi6ticos, lo que implica una baja
produccidn de polen y seguramente una sefial palinoldgica estrechamente asociada a la
presencia de la vegetacion parental (Bush y Rivera, 1998, 2001). Sin embargo, en algunos
casos como Abies y Dodonaea se presenta una dispersion asociada a agentes abidticos,
siendo posiblemente la estrecha relacion entre el polen y la vegetacion parental un resultado
de su baja capacidad de dispersion. Aunque el polen de Abies y Dodonaea tiene sacos
aéreos que facilitan teéricamente su dispersion, su peso incide negativamente sobre su
flotabilidad en el aire (Arista y Talaveras, 1994; Reddi et al., 1980; Sing y Owens, 1982).
Por lo tanto, se debe de tener cuidado al realizar interpretaciones paleoambientales y

biogeogréaficas basandose en esta sefial palinoldgica.

La relacidn polen-vegetacion de Cupressus-Juniperus y Liquidambar estuvo
caracterizada por pautas de sobrerrepresentacion del polen con respecto a la vegetacion

parental en el espacio ambiental del &rea de estudio (Figura 9). Estas pautas de
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sobrerrepresentacion polinica pueden derivarse de numerosos factores, tales como la
dispersion del polen a largas distancias, la produccion masiva de polen por parte de los
taxones de la vegetacion parental, la alta resistencia del polen a la degradacion, e incluso la
incorrecta identificacion taxondmica de los taxones palinoldgicos (Bush, 1995; Bush y
Rivera, 1998, 2001; Havinga, 1967; Hicks, 2006; Lozano-Garcia y Xelhuantzi-Ldpez,
1997). En la medida en que, los taxones vegetales estan representados de manera excesiva
en los espectros de polen, tanto fésil como moderno, son obvios los efectos de la
produccién masiva de polen por parte de los taxones de la vegetacion parental y la
dispersion del polen a largas distancias sobre las pautas de sobrerrepresentacion polinica
(Bush, 1995; Bush y Rivera, 1998, 2001; Lozano-Garcia y Xelhuantzi-Lépez, 1997). En
cuanto a la preservacion diferencial del polen, esta puede causar que los taxones
palinoldgicos con alta resistencia a la degradacion estén sobrerrepresentados en los
espectros de polen con respecto a aquellos con baja resistencia a la degradacion (Havinga,
1967; Hicks, 2006). Asi mismo, la incorrecta identificacion taxondémica de los taxones
palinoldgicos puede producir pautas espurias de representacion polinica en zonas
ambientales donde los taxones de la vegetacidn parental estan ausentes (e.g., Gajewski et
al., 2002).

La relacion polen-vegetacion de seis taxones arbdreos presentd pautas de
subrepresentacion del polen con respecto a la vegetacion parental en el espacio ambiental
del rea de estudio. Los taxones en este caso fueron Begonia, Bursera, Hieronyma, Juglans,
Mecardonia y Melastomataceae (Figura 9). A diferencia de las pautas de
sobrerrepresentacion polinica, el polen subrepresenta a la vegetacion parental debido a la
deforestacion, a la baja resistencia del polen a la degradacién, a problemas en la
identificacion taxonomica de los taxones palinolégicos y a una baja produccion de polen
por parte de los taxones de la vegetacion parental (Bush, 1995; Bush y Rivera, 2001;
Havinga, 1967; Hicks, 2006; Islebe et al., 2001). Cabe destacar que, la subrepresentacion
polinica de los taxones vegetales en los espectros de polen fésil no es un problema, porque
un bajo numero de granos de polen o esporas son suficientes para indicar la presencia de
taxones vegetales a escala local (e.g., Carvalho et al., 2021; Jaramillo et al., 2006).
Igualmente, la elaboracion de las preparaciones de polen por medio de un agente oxidante y

las fuerzas mecanicas ejercidas durante la técnica de separacion son factores que pueden
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alterar la composicion de las muestras polinicas, empobreciendo la representatividad de los

taxones palinoldgicos més susceptibles a la degradacion (Havinga, 1967; Hicks, 2006).
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10. Conclusiones

La estructura de la envoltura bioclimatica regional es resultado de la ubicacidn geogréafica
del area de estudio y de su complejidad topogréafica. La distribucion de los cuerpos de agua
muestreados en el espacio ambiental es parecida a la distribucidn probabilistica del espacio
ambiental regional, pues la mayoria de los cuerpos de agua del &rea de estudio se

distribuyen en zonas ambientales con una probabildad acumulada de mas del 35%.

Un paso fundamental para el modelado de la envoltura bioclimética de un taxén
palinoldgico es determinar la presencia o la ausencia de autocorrelacion espacial de los
datos de entrada, dada la falta de sistematicidad en el muestreo de polen moderno en
cuerpos de agua. La presencia de autocorrelacion espacial de los taxones palinologicos
surge probablemente de la alta capacidad de dispersion del polen, influenciada por los
mecanismos de polinizacion de los taxones de la vegetacion parental, como es el caso de
Abies. Por su parte, la ausencia de autocorrelacion espacial de los taxones palinolégicos
estd posiblemente influenciada por una baja produccion de polen o una produccion masiva
de polen por parte de los taxones de la vegetacion parental, como es el caso de Bursera 'y
Pinus, respectivamente. Cuando la produccion de polen es muy baja, es improbable que
este se pueda dispersar a largas distancias y, por ende, se reduce la posibilidad de la
autocorrelacion espacial. Por el contrario, cuando la produccion de polen es masiva, este se
dispersa de manera aleatoria, reduciendo las posibilidades de encontrar una pauta

sistematica en el espacio geogréfico.

La forma y el tamafio de la envoltura bioclimatica de un taxon palinoldgico estan
relacionados con la capacidad de dispersion del polen y la produccion del mismo por parte
de los taxones de la vegetacion parental. Las distribuciones ambientales multimodales de
los taxones palinol6gicos son probablemente consecuencia de la falta de resolucion
taxondmica o la mala identificacion taxondmica de los taxones palinoldgicos. En este
sentido, los modelos de envoltura bioclimatica son de mayor utilidad cuando abordan
taxones palinoldgicos con la menor cantidad de error posible con respecto a su identidad

taxondmica.

La forma y el tamafio de la envoltura biocliméatica de un taxon vegetal son
posiblemente resultado de su tolerancia fisiologica a las condiciones ambientales. Dentro de
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la envoltura bioclimética de un taxdn vegetal, existen zonas ambientales con alta
probabilidad de ocupacion y zonas ambientales con baja probablilidad de ocupacion. Estas
pautas de ocupacién diferencial dentro de la envoltura bioclimética de un taxon vegetal son
principalmente ocasionadas por la seleccidn natural. Las distribuciones ambientales
multimodales de los taxones de la vegetacion parental reflejan probablemente la presencia

de distintas afinidades ambientales de taxones hermanos.

En relacion a la primera pregunta de investigacion, respecto a la existencia de una
relacién sistematica entre las envolturas bioclimaticas de los espectros de polen y la
vegetacion parental, la respuesta general es no. Aunque fue posible encontrar
sistematicidad en la relacion polen-vegetacion para 46 de 54 taxones arbdreos, esta tesis
demuestra que la naturaleza de dicha relacién esta mediada por muchos factores (e.g., la
capacidad de dispersion del polen, la produccion del polen por parte de los taxones de la
vegetacion parental, la falta de resolucion taxonémica de los taxones palinoldgicos). La
complejidad de estos factores y sus interacciones impiden la posibilidad de generalizar la

relacién polen-vegetacion de taxones vegetales.

En relacién a la segunda pregunta de investigacion, sobre si los mecanismos de
polinizacién de las plantas definen la relacion polen-vegetacidn de taxones vegetales en el
espacio ambiental, la respuesta general también es no. De acuerdo con los resultados de
esta tesis, los mecanismos de polinizacién de las plantas no determinan la relacion polen-
vegetacion de taxones vegetales, aunque pueden ejercer algin grado de influencia. Los
mecanismos de polinizacion de las plantas estan asociados de manera directa con la
cantidad de polen que produce un individuo, pero no con su capacidad de dispersion. La
capacidad de dispersion del polen juega un papel importante en la relacion polen-

vegetacion de taxones vegetales.

A pesar de que se esperaba que los taxones vegetales polinizados por agentes
abioticos se distinguieran por una relacion difusa entre la distribucion del polen y la
vegetacion parental en el espacio ambiental, hay casos especificos donde ademas de la alta
produccién de polen, se necesita que el mismo se pueda dispersar, como es el caso de Abies
(Figura 10). Por otro lado, tal como estaba previsto, los taxones vegetales polinizados por

agentes bidticos se caracterizaron por una estrecha relacion entre la distribucién del polen y
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la vegetacion parental en el espacio ambiental (Figura 10). No obstante, existen casos
particulares donde una alta capacidad de dispersion del polen por parte de los agentes
bidticos promueve una relacién polen-vegetacion difusa, como es el caso de Begonia y

Hieronyma (Figura 10).

Mediante el modelado y la comparacion de los modelos de envoltura bioclimética
del polen y de la vegetacion parental de algunos taxones vegetales del extremo norte de
Ameérica tropical, se pudo identificar que la relacion polen-vegetacion de 31 taxones
arboreos mostro que el polen refleja a la vegetacion parental en mas del 70% en el espacio
ambiental del area de estudio (Figura 10). Este grupo de taxones notables por este resultado
incluye a Abies, Alchornea, Arecaceae, Bignoniaceae, Brosimum, Byrsonima, Cassia,
Cecropia, Clusiaceae, Convolvulaceae, Cordia, Dodonaea, Euphorbiaceae, Fabaceae,
Ficus, Fraxinus, Machaerium, Malpighiaceae, Malvaceae, Meliaceae, Moraceae, Myrica,
Paullinia, Quercus, Sapium, Sapotaceae, Spondias, Tournefortia, Trema, Trichilia'y
Zanthoxylum. En fuerte contraste, se reconoci6 que la relacion polen-vegetacion de
Cupressus-Juniperus y Juglans mostro que el polen refleja a la vegetacion parental en
menos del 30% en el espacio ambiental del area de estudio (Figura 10). En cualquier caso,
es evidente que los mecanismos de polinizacién de las plantas no se distribuyen de manera
sistematica en el plano producido por los porcentajes de sobrerepresentacion y

subrepresentacion polinica (Figura 10).
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Figura 10. Relacidn polen-vegetacidn de taxones arboreos del extremo norte de América

A Planta con polinizacién abidtica

tropical. a) Taxones arbéreos del extremo norte de América tropical cuyo polen refleja a la

vegetacion parental en menos del 50% en el espacio ambiental regional. b) Taxones

arboreos del extremo norte de América tropical cuyo polen refleja a la vegetacion parental

en mas del 50% en el espacio ambiental regional.

El modelado de envoltura biocliméatica demostrd ser en general una herramienta (til

para la comprension de la relacion polen-vegetacion de taxones vegetales. Los resultados

obtenidos indican que es posible predecir la relacion polen-vegetacidn de un taxén vegetal

Unicamente a partir de registros de presencia y que pueden llegar a tener un potencial

enorme para hacer mejores interpretaciones paleoambientales y biogeogréaficas de los

registros fosiles.
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12. Apéndice |

Correlacion entre la altitud (m s.n.m.) y la temperatura media anual (°C) del area de estudio
(Hijmans et al., 2005; NASA, 2005).
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13. Apéndice 11

Ubicacion geografica (longitud, latitud y altitud) de los 224 sitios de muestreo.

Longitud Latitud Altitud
Sitio © © (ms.n.m.)
5-Lagos Chicos -91.69 16.15 1,534
5-Lagos Grandes -91.68 16.12 1,534
Alberca -101.46 19.21 1,475
Alchichica -97.4 19.41 2,330
Alfajayucan -99.36 20.44 1,877
Aljojuca -97.54 19.09 2,379
Almond Hill -88.31 17.46 0
Amatitlan -90.55 14.43 1,191
Antonio Alzate -99.64 19.44 2,574
Apastepeque -88.74 13.69 509
Atescatempa -89.69 14.22 686
Atezca -98.75 20.81 1,288
Atitlan -91.16 14.73 1,602
Atlangatepec -98.16 19.55 2,487
Atotonilco -103.67 21.22 1,349
Azul -90.64 18.65 18
Bacab -88.36 17.56 15
Bacalar 1 -88.39 18.67 23
Bacalar 2 -88.38 18.7 4
Belice 1 -88.97 17.24 80
Belice 2 -88.49 17.31 23
Benito Juarez -95.44 16.46 139
Bordo Mastranzo -102.06 21.01 1,991
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Longitud Latitud Altitud

Sitio ©) ©) (msnm)
Burro -101.5 19.42 2,708
Caballo -98.11 18.89 2,158
Calderas -90.59 14.41 1,790
Camaleon -103.28 20.04 1,867
Camp -90.99 18.04 43
Candelaria -91.05 18.18 37
Caobas -89.1 19.44 126
Cayucon -90.98 18.04 42
Celestin -90.38 20.85 1
Cenote 14 -88.38 18.23 10
Cenote Timul -89.36 20.59 15
Cenote Yokdzonot -88.73 20.71 28
Coba -87.74 20.5 12
Cofrada Chica -99.85 20.11 2,426
Lago Coldn 1 -91.89 15.84 634
Lago Coldn 2 -91.89 15.86 634
Lago Colon 3 -91.9 15.83 630
Lago Col6n 4 -91.9 15.85 630
Lago Colon 5 -91.89 15.83 630
Colorada -103.99 20.77 1,366
Constitucion de
1917 -100.07 20.41 1,930
Corralero -08.18 16.24 8.1
Chacan Lara -89.1 18.48 132
Chacén Bata -89.17 19.19 95

Chacanbacab -89.09 18.48 109




Longitud Latitud Altitud
Sitio ©) ©) (msnm)
Chacchobén -88.18 19.04 6
Chanmico -89.35 13.78 477
Chantzip -91.57 16.97 1,000
Chencha -89.88 20.69 10
Chichancanab -88.77 19.88 3
Chihuol -89.61 20.64 23
Chiligatoro -88.18 14.38 1,925
Chuina -90.71 18.96 17
Debodh -99.11 20.49 1,786
Edo. México 1 -98.65 19.09 3,748
Edo. México 2 -98.65 19.1 3,748
El Centenario -99.91 20.5 1,891
El Estudiante -96.66 17.09 1,640
El Salto -102.7 21.3 1,825
El Espino -89.87 13.95 689
El Muchacho -90.19 13.89 3
El Pino -90.39 14.34 1,038
Emiliano Zapata -88.47 19.2 23
Escondido -91.68 16.11 1,515
Esmeralda -91.73 16.12 1,473
Gemelas -91.64 16.09 1,458
Gloria -90.37 16.95 131
Golfete -88.96 15.67 19
Guija -89.55 14.25 452
Honey Camp 13 -88.44 18.05 0
Ipala -89.64 14.56 1,495
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Longitud Latitud Altitud
Sitio ©) ©) (msnm)
IxIa -89.69 16.97 129
Izabal -89.11 15.46 1
Jamolin -89.5 19.47 133
Jobal -90.11 18.7 116
Jocotal -88.25 13.34 26
Juanacatlan -104.74 20.63 1,994
Juérez -87.34 20.8 23
Jucutuma -87.9 15.51 27
Juriquilla -100.46 20.7 1,869
Juventino Rosas -101.02 20.53 2,097
Kan -88.4 195 5
Kichayil -91.66 16.1 1,530
La Avispa -95.53 15.99 15
La Huaracha -99.69 19.96 2,644
La Soledad -97.45 19.97 732
La Vega -101.85 20.63 1,262
La Perdida -90.58 18.03 49
Lacandon -91.59 17.02 812
Lachua -90.67 15.92 170
Lago Amarillo -91.6 16.96 859
Lago Verde -95.35 18.61 116
Laguna Chica -97.27 18.6 2,459
Laguna Grande -97.27 18.61 2,514
Laguna Lourdes -100.03 20.49 1,891
Laguna Perdida -90.21 17.07 76
Laguna Salazar -99.39 19.3 2,993
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Longitud Latitud Altitud

Sitio ©) ©) (msnm)
Laguna Chan -90.21 18.48 67
Las Pozas -90.17 16.34 154
Loche -88.14 21.42 7
Loma Bonita -95.84 18.12 16
Los negritos -87.94 13.28 102
Macanché -89.63 16.97 166
Madre Vieja -88.14 14.36 1,866
Magdalena -91.4 15.54 2,863
Manialtepec -97.19 15.94 18
Matias Romero -96.93 17.28 1,745
Metapan -89.47 14.31 450
Metepec -98.31 20.24 2,148
Metzabok -91.63 17.12 546
Meztitlan -98.87 20.68 1,255
Miguel Alemén 1 -96.42 18.24 78
Miguel Alemén 2 -96.5 18.28 78
Miguel Alemén 3 -96.5 18.24 78
Miguel Aleman 4 -96.94 18.23 78
Miguel Hidalgo -88.37 18.79 31
Milagros -88.43 18.51 0
Misteriosa -90.48 18.05 70
Montebello -91.71 16.11 1,539
Naha -91.7 16.98 829
Nah& Canal -91.6 16.98 832
Nah& Solo -91.59 16.98 835

Nohbec -88.18 19.15 0




Longitud Latitud Altitud

Sitio ©) ©) (msnm)
Nopala -99.66 20.25 2,360
Ocotalito -91.6 16.94 920
Ojo de Agua Grande -97.56 17.69 2,018
Olomega -88.06 13.31 66
Oocom -88.05 19.47 13
Oquevix -89.74 16.66 157
Oxol -89.24 20.68 18
Parangueo -101.25 20.43 1,687
Parres -99.17 19.15 2,948
Paso Cortés -97.82 19.12 2,514
Patzcuaro -101.63 19.56 2,041
Penasquito -91.75 16.13 1,454
Petén Itz 5m 27 -89.85 17.01 111
Petén Itza max 2 -89.86 17.01 111
Petén de Monos -90.32 20.85 7
Petenbatln -90.18 16.42 110
Piedra Azul -96.52 17.04 1,720
Pojoj -91.67 16.1 1,537
Preciosa -97.39 19.37 2,340
Progreso -88.42 18.22 14
Puentecillas -101.28 20.87 1,810
Punta Laguna -87.64 20.65 2
Quechulac -97.35 19.37 2,333
Requena -99.34 19.93 2,132
Rio Cuba -90.48 17.95 79

Rio Guerrero -90.73 19.21 4




Longitud Latitud Altitud
Sitio ©) ©) (msnm)
Rosada -89.3 21.34 1
Rosario -90.16 16.53 115
Sabak Ha -89.59 20.58 18
Sabanita -88.57 18.4 30
Sacalaca -88.6 20.07 28
Sacnab -89.37 17.06 170
Sacpuy -90.02 16.98 122
Salina Cruz -95.23 16.17 1.5
Salpetén -89.68 16.98 106
Salto Grande -91.12 18.2 30
San Diego -90.42 16.92 135
San Francisco Kana -90.12 20.86 6
San francisco
Mateos -90.66 17.9 53
San Francisco
Yocosuta -97.82 17.74 1,511
San José Aguilar -89.01 18.38 125
San Juanico -99.79 19.93 2,630
San Lucas -100.54 20.32 2,056
San Martin -103.9 20.42 1,340
San Miguel -97.54 19.12 2,368
San Pedro -104.73 21.2 1,245
San José Monta -89.01 18.37 118
San Miguel -89 19.93 32
Santa Ana -98.21 20.21 2,200
Santa Elena -99.6 19.91 2,585
Santa Gertrudis -103.36 20.05 1,719
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Longitud Latitud Altitud

Sitio ©) ©) (msnm)
Santa Maria del Oro -104.57 21.37 733
Sayula -103.36 19.95 1,345
Senor -88.08 19.88 3
Sijil Noha -88.06 19.47 0
Silvituc -90.29 18.64 47
Solis -100.56 20.49 1,898
Tacambaro -101.47 19.21 1,517
Taxhimay 1 -99.4 19.83 2,224
Taxhimay 2 -99.39 19.83 2,224
Tecocomulco 1 -98.42 19.88 2,547
Tecocomulco 2 -98.4 19.87 2,547
Tejocotal -98.14 20.14 2,143
Tekom -88.27 20.6 26
Tenango -97.99 20.2 1,306
Tenexac Lago -98 19.49 2,548
Tenexac Presa -97.98 19.49 2,547
Teometitla -97.99 19.45 2,550
Tepeltitic -104.68 21.27 1,430
Teremendo -101.45 19.81 2,058
Ticamaya -87.89 15.55 17
Toluca Luna -99.75 19.11 4,218
Toluca Sol -99.76 19.11 4,206
Totolcingo -97.6 19.3 2,347
Valsequillo 1 -98.11 18.91 2,065
Valsequillo 2 -98.12 18.91 2,065

Valle Hermoso -88.52 19.18 18




Longitud Latitud Altitud
Sitio ©) ©) (ms.n.m.)
Verde -89.79 13.89 1,609
Vuelta Agua -91.77 16.15 1,454
Xbacab -90.72 18.94 18
Xlakal -89.6 21.09 9
Y aaxex -88.42 20.62 29
Yalahau 1 -89.22 20.68 11
Yalahau 2 -89.22 20.66 2
Yalaluch 1 -91.66 16.09 1,503
Yalaluch 2 -91.65 16.09 1,448
Yaxha -89.41 17.07 164
Yeguey -97.72 16.12 24
Yuriria 1 -101.13 20.23 1,730
Yuriria 2 -101.13 20.24 1,730
Zempoala 1 -99.31 19.32 2,804
Zempoala 2 -99.32 19.06 2,832
Zempoala 3 -99.32 19.05 2,817
Zimapan -99.49 20.66 1,556
Zirahuén -101.73 19.45 2,082
Zuputlan -98.39 20.15 2,135
Zempoala 4 -99.32 19.06 2,832
Zempoala 5 -99.32 19.05 2,817
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14. Apéndice 111

Variogramas de los 54 taxones palinoldgicos. Los variogramas presentados estan ajustados

al modelo esférico.

Abies Acacia Acalypha
0.3 0.175 0.3-
025 015 0,254
0154 0.1 0154
0.05 0.05 0.05
50 150 230 S0 150 0 T w0 150 250
Alnus Anacardiaceae Apocynaceae
12 0.125 034
10 0.1 0.254
0.6 0.075 0.154
0.2 0.05 0.05
50 150 250 50 150 250 50 150 250
Begonia Bignoniaceae Brosimum
0.6 0.3 1.2
0.5 0.25 1.04
0.3 0.15 0.6
0.1 0.05 02
50 150 250 50 150 250 50 150 250
N Byrsonima Cassia Cecropia
C 0.175 0.7 0.8759
o 0154 0.6 0.754
fu
[4+] 0.1 0.4 0.5
=
E 0.05 0.2 0.254
T 50 150 250 50 150 250 T % 150 250
v
Clusiaceae Convolvulaceae Cordia
0.2259 0.4 0.175+
0.24 03 0.154
0.154 0.2 0.14
0.05 01 0.05:
50 150 250 50 150 250 50 150 250
Dodonaea Euphorbiaceae Fabaceae
1.1759 0.79 0.71
0.154 0.64 0.6
[P
0.1 0.4 0.4
0.05 0.2 02
50 150 250 50 150 250 50 150 250
Ficus Fraxinus Hieronyma
0.7 0.1754 0.071
0.6+ 0.154 0,06
0‘4'//— 0.1 0.044
0.24 0.05: 0.024
50 150 250 50 150 250 T 50 150 250

Distancia (km)

Alchornea
0.175
0.15
01
0.05
50 150 250
Arecaceae
0.254
0.154
0.054
’ 50 150 250
Bursera
0.7
0.64
0.44
0.2
’ 50 150 250
Celtis
1.
1.04
0.64
0.2

Cupressus-Juniperus
0.79

0.6+
0.4+

0.24

!

50 150 250

Faramea
0.7
0.6
0.4
0.2
50 150 250
Hymenaea
0.225
0.2
0.1
0.0
50 150 250
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ivarianza

Sem

Iex Juglans
0.175 0175
015 0.15
01 o _———
005 0.05
50 150 250 50 150 250
Malpighiaceae Malvaceae
0.35 0.125
0.3 0.1
0.2 0.075
0.1 0.05
%0 150 250 50 150 250
Meliaceae Moraceae
0175+ 0.475
015 015
0.1 0.1
0.05 0.05
50 150 250 B o e
Pinus Protium
0.3 0.35.
0.25 03
0.15 02
0.05 01
0 150 250 50 130 250
Sapium Sapotaceae
0.35 0.175+
03 015
0.2 0.1
01 0.05
50 150 250 50 150 250
Trema Trichilia
0.354 0.1759
0.3 4 0.154
0.29 0.14
0.14 0.05
50 150 250 50 150 250
Vitex Zanthoxylum
0.7+ 0.359
0.6 0.3
0.4+ 0.2+
0.24 01
50 150 250 50 150 250

Liquidambar
0.7
0.6
0.4
0.2
50 150 250
Mecardonia
0.7+
0.6+
0.4
0.2
’ 50 150 250
Myrica
0.69
0.54
0.3
0.1
50 150 250
Quercus
1.759
1.5+
1.0
0.5
|
50 150 250
Spondias
0.359
0.3 4
0.24
0.1 4
50 150 250
Ulmus
0.1759
0.154
014"
0.05.
—

50 150 250

Distancia (km)

Machaerium
0.2754
0.254
0.154
0.054
’ 50 150 250
Melastomataceae
0.14
0.0754
0.054
0.025
50 150 250
Paullinia
0.1759
0.154
0.14
0.054
’ 50 150 250
Rubiaceae
0.69
0.54
0.34
0.14
' 50 150 250
Tournefortia
0.64
0.4
0.2
’ 50 150 250
Umbelliferae
0.07+
0.064
0.044
0.024
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