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RESUMEN

La composicion geoquimica y el contenido palinoldgico de la interfase agua-sedimento de
los cuerpos lacustres representan archivos naturales de las condiciones ambientales que
influyeron en la formacion, el proceso de depdsito y en la preservacion del sedimento. La
reconstruccion ambiental basada en evidencia palinolégica y geoquimica contenida en los
sedimentos lacustres descansa sobre el supuesto basico de que existe una relacion intrinseca
entre los atributos ambientales de los sistemas de estudio y la composicién y contenido de
los sedimentos. Sin embargo, aln es necesario conocer como se comportan los indicadores
ambientales a través de gradientes ambientales regionales. Mesoamérica, entendida como
espacio geografico, es una region caracterizada por presentar una gran heterogeneidad
ambiental en términos de su geologia, fisiografia, climas y cobertura vegetal. En esta region
existen numerosos cuerpos lacustres cuyos sedimentos permiten evaluar los efectos relativos
de los diferentes componentes del ambiente sobre la composicion y estructura de los
indicadores sedimentarios. En este estudio, se compil6 una base de datos compuesta por datos
geoquimicos y palinolégicos derivados de sedimentos superficiales de 132 lagos distribuidos
en Mesoamérica. Cada localidad se caracterizd ambientalmente usando atributos climaticos,
de cobertura vegetal, impacto humano, topografia y geologia. A través del uso de técnicas
estadisticas multivariadas y de regresiéon, se cuantificaron las relaciones entre los
componentes del ambiente y los indicadores sedimentarios. Las variables ambientales se
estandarizaron en el ajuste de modelos estadisticos de manera que los coeficientes estimados
representaron efectos comparables de cada variable ambiental. La geogquimica elemental de
los sedimentos resulto principalmente influenciada por la geologia regional, mientras que la
geoquimica organica resulté principalmente influenciada por la estacionalidad de la
vegetacion. Sin embargo, es probable que factores locales como la productividad primaria
lacustre también tuvieran una fuerte influencia sobre la geoquimica organica. Una gran
proporcion de la variabilidad de los ensambles de polen result6 influenciada por el recambio
ecoldgico entre la vegetacion templada y la vegetacion tropical, ampliamente definido por la
elevacion y el clima. En escalas regionales como la de este estudio, se confirma que los
espectros de polen reflejan la vegetacion regional, a su vez modulada por gradientes
topograficos y climaticos regionales. A diferencia de los ensambles de polen, la composicién
geoquimica de los sedimentos mostrd que las variaciones en sus componentes son de caracter
primordialmente local. En términos generales, se resalta el potencial del polen para reflejar
diferentes gradientes ecoldgicos y ambientales regionales, mientras que la geoquimica
expresa de mejor manera las condiciones locales, confirmando en ambos casos su uso
potencial, aunque a diferente escala, en las reconstrucciones paleoambientales.

Palabras clave: Polen, composicién geoquimica, analisis multivariado, sedimentos
lacustres, Mesoamérica.



ABSTRACT

The geochemical composition and palynological content of sediment-water interface in
lacustrine bodies are natural archives of environmental conditions that influenced the
formation, deposition, and preservation of sediments. Environmental reconstruction based
on palynological and geochemical evidence contained in lake sediments relies on the basic
assumption that there is an intrinsic relationship between environmental attributes of the
studied systems and the composition of the sediments. However, it is still necessary to study
the interaction between sedimentary indicators and regional environmental gradients.
Mesoamerica is a geographic region characterized by high geological, physiographic,
climatic, and biological heterogeneity. The region encompasses numerous lake bodies,
providing an ideal setting for evaluating the relative effects of different components of the
environment on the sedimentary indicators. In this study, a database composed of
geochemical and palynological data from the sediment-water interface of 132 lakes across
Mesoamerica was compiled. Each location was environmentally characterized in terms of
climatic attributes, vegetation cover, human impact intensity, topography, and geology. The
relationships between these components of the environment with the sedimentary indicators
were quantified using multivariate statistical techniques and regression analysis. The
analyzed environmental variables were standardized before fitting the statistical models,
such that the estimated coefficients represented comparable effects for each environmental
variable. Elemental geochemistry of sediments was mainly influenced by regional geology,
while organic geochemistry was mainly influenced by seasonality of vegetation. However,
local factors such as lacustrine primary productivity likely also had a strong influence on
organic geochemistry. A large proportion of the variability of the pollen assemblages was
influenced by vegetation turnover from temperate to tropical vegetation, broadly defined by
elevation and climate. This study confirms that pollen spectra reflect regional vegetation,

which is in turn modulated by regional topographic and climatic gradients. Unlike pollen
assemblages, variability of geochemical composition of sediments was primarily
local. Overall, the potential of pollen to reflect different regional ecological and
environmental gradients is highlighted, while geochemistry better expresses local conditions,
confirming in both cases their usefulness for palaecoenvironmental reconstructions at diverse
spatial scales.

Keywords: Pollen, geochemical composition, multivariate analysis, lake sediments, Meso-
america.



1. INTRODUCCION

A traveés de la historia de la Tierra, las condiciones ambientales y, por ende, la distribucion
de la biodiversidad, han sido muy variables en diversas escalas espaciales y temporales (e.g.,
Bush, 2003; Jaramillo et al., 2006; Westerhold et al., 2020). El estudio de estos cambios en
tiempos mas lejanos que el cubierto por el registro historico ha sido posible gracias a los
registros sedimentarios (Birks y Birks, 1980; Delcourt y Delcourt, 1991; Bradley, 2015). De
manera particular, los sedimentos lacustres contienen evidencias de origen biético y abiético
sobre las condiciones y ecosistemas del pasado (Cohen, 2003). Los restos de organismos
presentes en el sedimento tales como el polen, las diatomeas, los ostracodos y los claddceros,
entre otros, permiten la reconstruccion de los ecosistemas del pasado (Birks y Birks, 1980;
Delcourt y Delcourt, 1991). Por otro lado, la composicion geoquimica de los sedimentos
ofrece indicios sobre la forma en la que fueron producidos, transportados, depositados y
conservados a través del tiempo (Last y Smol, 2001b). Dado el proceso ordenado de
sedimentacion, las secuencias sedimentarias lacustres contienen una historia regional cuya
extension temporal depende de la edad del lago. Por otro lado, la resolucion del registro es
directamente proporcional a la tasa de sedimentacion, misma que en lagos es usualmente alta
(Davies et al., 2015).

La composicién y las caracteristicas fisicogquimicas de los sedimentos dependen de
una amplia variedad de factores. La complejidad de los procesos involucrados en la
produccidn, el transporte, el depdsito y la preservacion de sedimentos dentro de los lagos y
en sus cuencas hidrograficas conduce a una gama muy diversa de materiales. De esta manera,
los analisis fisicoquimicos y bioldgicos de los sedimentos ofrecen elementos para reconstruir
estos procesos (Last et al., 2002; Cohen, 2003). Los datos obtenidos sobre las caracteristicas
sedimentarias se denominan indicadores y cada uno de ellos se asocia a la interpretacion de
variabilidad de las condiciones ambientales que influyeron en su formacién y depésito (Birks
y Birks, 2006; Rull, 2020).

Los indicadores sedimentarios pueden ser de origen biol6gico como el polen, las
esporas, las diatomeas, los ostracodos y el material carbonizado, entre otros, o de origen no
bioldgico, como los compuestos organicos o los elementos mayores, menores y traza. Cada
indicador refleja el entorno en su propia escala espaciotemporal, ocupando su lugar en la red
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de interacciones que comprende el ambiente, proporcionando asi informacion sobre
diferentes aspectos de éste (Cohen, 2003; Birks y Birks, 2006; Rull, 2020). Por ejemplo, el
polen depende de la vegetacion regional y local, que a su vez esté influenciada por factores
climaticos como la temperatura, la precipitacion, la estacionalidad, y factores no climaticos,
como las condiciones edéficas, la disponibilidad de nutrientes y las actividades humanas
(e.g., deforestacion o agricultura) (Curtis et al., 1998; Chevalier et al., 2020). Por su parte, la
composicion geoquimica de los sedimentos lacustres puede verse influenciada por procesos
tanto naturales como antropogenicos; estd determinada en gran medida por la geologia de la
cuenca, pero también ejercen influencia sobre ella el relieve topografico que afecta la
erodabilidad del terreno, la morfologia del area de drenaje que determinan el flujo detritico,
el clima que establece el entorno de meteorizacion, la cobertura vegetal que influye en la
intensidad de la erosion y en el aporte de materia organica, y los procesos de sedimentacion
y diagenéticos que se producen dentro del lago (Curtis et al., 1998; Cohen, 2003; Boés et al.,
2011).

Bajo el principio del uniformismo, se asume que las relaciones entre procesos y
factores ambientales con los indicadores sedimentarios que operan en el presente son las
mismas que operaron en el pasado (Romano, 2015). Asi, el entendimiento de las relaciones
entre los indicadores ambientales y los procesos que ellos representan parte del estudio de
los sedimentos y las condiciones ambientales modernas (e.g., Islebe y Hooghiemstra, 1995;
Meyers, 2003; Correa-Metrio et al., 2011; Caballero-Rodriguez et al., 2018; Bush et al.,
2021). Mediante el estudio de la expresion de los indicadores sedimentarios a través de
gradientes ambientales es posible establecer relaciones empiricas entre ellos, la cuales
tedricamente conducen a una interpretacion objetiva de las condiciones pasadas reflejadas en
los registros sedimentarios fosiles (e.g., Correa-Metrio et al., 2013; Caballero-Rodriguez et
al., 2017; Franco-Gaviria et al., 2018b; Caballero et al., 2019).

Mesoameérica, entendida como espacio geogréafico, es una region caracterizada por
presentar una gran heterogeneidad ambiental en términos de su fisiografia, geologia, climas
y vegetacion (Rzedowski, 2006; Graham, 2010). La region esta caracterizada por un gran
namero de cuerpos lacustres cuyos sedimentos ofrecen indicacién geoquimica y biologica de

los distintos gradientes ambientales que se expresan en la region (Correa-Metrio et al., 2011;



Correa-Metrio et al., 2013; Caballero-Rodriguez et al., 2017; Franco-Gaviria et al., 2018a;
Franco-Gaviria et al., 2018b; Caballero et al., 2019). Asi, la region ofrece la oportunidad
para evaluar los efectos relativos de los diferentes componentes del ambiente en la
composicién y estructura de los indicadores palinoldgicos y geoquimicos. Por medio del uso
de técnicas estadisticas multivariadas y de regresion se desea contribuir al esclarecimiento
de las conexiones directas e indirectas entre procesos ambientales modernos que operan en
diferentes escalas espaciales y temporales y la indicacion sedimentaria contenida en la
interfase agua-sedimento de los cuerpos lacustres. En este sentido, el objetivo principal de
este trabajo de investigacion es aportar elementos para un mejor entendimiento de las
relaciones entre el ambiente y los indicadores sedimentarios geoquimicos-bioldgicos

modernos en Mesoameérica.



2. MARCO TEORICO

Los lagos son cuerpos de agua epicontinentales que se concentran o retienen en depresiones
de la superficie terrestre. En la actualidad, los cuerpos lacustres constituyen alrededor del 1%
de la superficie terrestre (Fregenal-Martinez y Meléndez, 2010). En el fondo de estos cuerpos
de agua se acumulan sedimentos que relejan la interaccién entre los componentes del sistema
terrestre (atmdsfera, hidrosfera, litosfera, bidsfera) que inciden tanto en el lago como en su
cuenca de captacion (Gilbert, 2003; Caballero et al., 2013).

Las particulas que constituyen los sedimentos lacustres representan una mezcla
amplia de materiales, cuya historia de formacion, movilizacion, transporte y depdsito es
compleja (O'Sullivan, 2003). Segun su origen, las particulas que forman los sedimentos
lacustres se pueden clasificar en dos tipos: (1) el componente aloctono, procedente del
exterior de la cuenca del lago, y (2) componente autéctono, producido dentro del propio lago
(O'Sullivan, 2003; Bradley, 2015). ElI componente aldctono ingresa al lago a través de
sistemas fluviales, precipitacion atmosférica y en algunos casos por drenaje subterraneo; las
particulas minerales que ingresan al lago por estas vias forman sedimentos clasticos, que
hasta cierto punto pueden contener material biologico como granos de polen, esporas,
fitolitos, carbon vegetal y materia organica terrestre (Cohen, 2003; Zolitschka y Enters, 2009;
Bradley, 2015). Por su parte, el componente autdctono esta constituido por sedimentos
organicos y evaporiticos. Los sedimentos organicos (o también denominados biogénicos)
son aquellos generados por la productividad primaria lacustre como la materia organica,
ademas de restos de organismos que pueden ser de naturaleza silicea, calcarea o quitinosa
(e.g., diatomeas, ostracodos, cladoceros). Los sedimentos evaporiticos son el resultado de la
precipitacién quimica de minerales derivados de solutos con los que la columna de agua se
satura periédicamente (Cohen, 2003; O'Sullivan, 2003; Caballero et al., 2013; Bradley,
2015). Aunque existen condiciones ambientales especificas para la formacion de sedimentos
clasticos, organicos o evaporiticos, éstas no son mutuamente excluyentes, de manera que los
sedimentos lacustres suelen ser el resultado de una combinacion de estos componentes
(O'Sullivan, 2003).

Aunque la clasificacion basica de sedimentos en material aloctono y autoéctono es
generalmente suficiente para discutir los origenes de los sedimentos, para propoésitos
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analiticos se han definido otras fracciones segln su proviniencia. Por ejemplo, las fracciones
principales de sedimento pueden ser definidas en términos de componentes alogénicos,
biogénicos y autigénicos (Engstrom y Wright, 1983). EI material alogénico es equivalente al
material al6ctono, pero de naturaleza plenamente mineraldgica, Pueden ser, por ejemplo, de
composicion siliciclastica, carbonatica, vulcanoclastica e incluso salina. EI material
biogénico, ya sea de origen autdctono o aldctono, ha pasado a través de las cadenas
alimentarias. Por lo tanto, ha sido fijado por los organismos y por ello registra la historia de
la biota del lago y su cuenca. La materia autigénica consiste en material fijado como
sedimento mediante procesos quimicos y fisicos dentro de la columna de agua del lago
(componente autdctono). Sin embargo, en muchos casos los procesos diagenéticos contindian
operando después del entierro, creando cambios geoquimicamente importantes en la
estructura y composicion de las moléculas organicas e inorganicas. Por lo tanto, el término
'material endogeno’ se utiliza para indicar la produccion de especies quimicas por procesos
diagenéticos producidos después del deposito (Engstrom y Wright, 1983; Boyle, 2001).
Como consecuencia los lagos representan los medios sedimentarios que probablemente
registran el espectro mas amplio de variabilidad composicional (Cohen, 2003; Zolitschka y
Enters, 2009; Fregenal-Martinez y Meléndez, 2010).

En general, la transferencia de sedimentos de la cuenca de captacion al lago esta
correlacionada con la cantidad de escorrentia (Zolitschka y Enters, 2009). El intemperismo
fisico intenso y la ausencia de una cobertura vegetal densa proporcionan grandes cantidades
de sedimentos clasticos, que pueden erosionarse y transportarse facilmente al lago. Cuando
la cuenca de captacidn esta cubierta de vegetacion (por ejemplo, en condiciones mas calidas
y hiimedas), se reduce la disponibilidad y la capacidad de transporte del material clastico al
lago. En estas situaciones, prevalece el intemperismo quimico y se favorece la liberacion de
nutrientes del lecho rocoso que se lavan y transportan al lago como iones disueltos. Esto da
como resultado un aumento en la productividad primaria, lo que a su vez conduce a la
formacion de sedimentos orgénicos o biogénicos (Zolitschka y Enters, 2009; Fregenal-
Martinez y Meléndez, 2010). Por su parte, los sedimentos evaporiticos se forman a medida
que la salinidad y el pH de un lago aumentan debido a una mayor evaporacion del agua. Esto

da como resultado la saturacion de compuestos minerales especificos (e.g., la calcita, el yeso



y la halita) que posteriormente se precipitan de la columna de agua del lago (Cohen, 2003;
Zolitschka y Enters, 2009; Fregenal-Martinez y Meléndez, 2010).

Existe una amplia gama de andlisis para abordar el estudio de los sedimentos. Por
ejemplo, los analisis quimicos comprenden la geoquimica inorganica que puede proporcionar
informacion sobre la erosion de la cuenca, las condiciones climaticas de la cuenca de
captacion, ladisponibilidad de oxigeno dentro de los lagos y la contaminacién antropogénica;
la geoquimica organica, que permite evaluar la productividad lacustre, el aporte de materia
organica, el estado de los nutrientes del lago; y los andlisis biologicos, por ejemplo el analisis
palinoldgico, el cual es Gtil para reconstruir la historia de la vegetacion local y/o regional, las
condiciones ambientales de la cuenca de captacion, asi como el impacto humano (Cohen,
2003; Wohlfarth, 2012; Bradley, 2015). A continuacién, se desarrolla mas ampliamente el
tema de la indicacion geoquimica y palinoldgica, ya que estos dos tipos de indicadores son

el objeto de este trabajo de investigacion.

2.1. Indicadores geoquimicos

El analisis geoquimico de los sedimentos se basa comdnmente en fracciones facilmente
extraibles porque son las que mejor reflejan el estado del medio ambiente en el momento del
depdsito (Boyle, 2000; Rothwell y Croudace, 2015). Los componentes inorganicos
(elementos litogénicos) son principalmente alctonos, dependiendo de los insumos naturales
y antropogénicos en la cuenca, mientras que los componentes autigénicos (precipitados
quimicos) son unicamente autoctonos. Los componentes biogénicos (principalmente materia
organica), pueden ser autdctonos si son producidos por algas y macrofitas acuaticas, o
aléctonos, como los materiales vegetales degradados y la materia organica del suelo derivada
de la vegetacion presente en la zona de captacion (Cohen, 2003; Bradley, 2015; Davies et al.,
2015). A continuacion se describen los indicadores geoquimicos utilizados en esta tesis,

clasificAndolos en litogénicos (conservativos y sensibles al redox), autigénicos y organicos.

La composicion quimica de la fraccion detritica (aldctona) esta determinada por la
mineralogia de las rocas en el area fuente, el régimen de meteorizacion y la reactividad de
los productos de meteorizacion durante la erosion y el transporte (Sageman et al., 2013;

Rothwell y Croudace, 2015). El transporte del material degradado esté directamente mediado



por la escorrentia y la actividad e6lica. Entre los componentes elementales de la fraccion
detritica, también denominados elementos litogénicos, destacan el zirconio (Zr), el aluminio
(Al), el titanio (Ti) y el potasio (K). Otros elementos litogénicos importantes son el hierro
(Fe), el calcio (Ca), el manganeso (Mn), el azufre (S), el estroncio (Sr), el rubidio (Rb), el
vanadio (V) y el zinc (Zn), aunque tambien pueden estar asociados a la fraccion autigénica o
biogénica. Todos estos elementos son abundantes en la corteza continental superior de la
Tierray la mayoria conforman los principales elementos formadores de rocas (White, 2013).
Durante el transporte de particulas, algunos de estos elementos (e.g., Ti y Zr) se asocian con
las fracciones de grano grueso como arenas, mientras que otros (e.g., Ky Rb) se asocian con
fracciones més finas como las arcillas (Calvert y Pedersen, 2007; Kylander et al., 2011). El
vinculo entre el tamafio de grano y la geoquimica es especifico de cada cuenca lacustre y las
reconstrucciones se validan mediante la correlacion con las mediciones del tamafio de grano

en capas especificas del sedimento (Davies et al., 2015).

A los elementos litogénicos que no presentan alteraciones por procesos diagenéticos
ni participan de forma activa en procesos biologicos se les considera conservativos (e.g., Ti
y Zr), y su presencia en los sedimentos estd necesariamente relacionada con entradas
detriticas asociadas con procesos erosivos (Boés et al., 2011; Davies et al., 2015; Evans et
al., 2019). Otros elementos litogénicos como Fe, Mn, V, Zn y S son inestables y sensibles a
las condiciones de Oxido-reduccion que tienen lugar después del deposito (Boyle, 2001;
Davies et al., 2015). Las concentraciones altas de S, V y Zn se pueden interpretar como
indicios de condiciones reductoras, mientras que las condiciones oxigenadas se infieren de
las concentraciones altas de Fe y Mn (Davison, 1993; Cohen, 2003; Tribovillard et al., 2006;
Calvert y Pedersen, 2007; Kasper et al., 2013; Kern et al., 2013; Davies et al., 2015; Ding et
al., 2016; Vance et al., 2016; Sondi et al., 2017; Franco-Gaviria et al., 2020; Olivares-
Casillas et al., 2021). Las condiciones de 6xido-reduccion pueden verse afectadas por una
variedad de factores, incluidos los cambios en la profundidad del agua, la productividad

bioldgica y el rapido deposito de sedimentos (Davies et al., 2015).

También es posible identificar respuestas dentro del lago influenciadas por el
ambiente a partir de las concentraciones de los elementos autigénicos. Los carbonatos (e.g.,

CaCO:s) depositados en los registros sedimentarios lacustres se pueden identificar por las



concentraciones de Ca, Sry el carbono inorganico total (TIC, siglas en inglés) (Cohen, 2003;
Gierlowski-Kordesch, 2010). Los carbonatos pueden tener un origen alogénico como
autigenico (Kylander et al., 2011; Evans et al., 2019). En regiones karsticas, la meteorizacién
y la erosion de rocas carbonatadas como la caliza y la dolomia contribuyen con detritos
aléctonos a los cuerpos lacustres (Jones y Bowser, 1978). Por otro lado, la precipitacion de
carbonatos (origen autigenico) ocurre cuando los niveles del lago disminuyen y en
consecuencia la concentracion quimica de carbonatos alcanza el punto de saturacion por
evaporacion (Davies et al., 2015; Evans et al., 2019; Duarte et al., 2021). La precipitacion
de carbonatos también se asocia a procesos biolégicos y a menudo ocurre en condiciones
secas y/o de alta salinidad. En sintesis, la temperatura, las fluctuaciones en el nivel del agua,
asi como los restos de organismos calcificantes (e.g., ostracodos, gasterépodos) influyen en
las concentraciones de Ca, Sry TIC en los sedimentos (Jones y Bowser, 1978; Cohen, 2003;
Davies et al., 2015).

Los indicadores organicos estdn representados principalmente por las
concentraciones de carbono (C) y nitrégeno (N), puesto que son los componentes basicos de
la materia organica. La materia organica es una mezcla de compuestos organicos como
lipidos, carbohidratos y proteinas, entre otros, producidos por la biota lacustre y terrestre
(Meyers, 2003). Durante la sedimentacion y los procesos diagenéticos, la materia organica
puede descomponerse y remineralizarse, y su preservacion depende de la disponibilidad de
oxigeno, la temperatura del agua y la profundidad del lago (Wetzel y Likens, 2000). El
contenido de carbono organico total (TOC, siglas en inglés) es un reflejo directo de la
cantidad de materia organica en el sedimento debido a que aproximadamente 50% de ella es
carbono (Meyers y Teranes, 2001; Last et al., 2002). El nitrégeno total (TN, siglas en inglés)
también refleja el aporte de materia organica, ya sea de procedencia terrestre por la actividad
de microorganismos fijadores de N en el suelo, o de origen lacustre, derivada de organismos
con alto contenido proteico como las algas (Talbot, 2001; Cohen, 2003; Meyers, 2003). Las
firmas isotopicas del 8*Corg y del °Norg, junto con la relacion C/N (calculada a partir de
TOC y TN), se utilizan ampliamente como indicadores para describir la procedencia de
fracciones orgénicas y la contribucién relativa de las plantas vasculares (como las plantas

terrestres y las macrofitas) frente a las plantas no vasculares (como el fitoplancton) a la
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materia organica en el sedimento (Meyers y Lallier-Verges, 1999; Meyers y Teranes, 2001;
Meyers, 2003).

Finalmente, existen diferentes indicadores geoquimicos que permiten evaluar la
influencia antropogénica en los sedimentos lacustres. Este es el caso de elementos traza
potencialmente toxicos como As, Cd, Cr, Cu, Hg, Zn (Gatuszka et al., 2014). El K también
se ha utilizado como un indicador del impacto humano puesto que este elemento se encuentra
en concentraciones relativamente altas en el humo provocado por la quema de la biomasa
(Pompeani et al., 2019). La influencia antropogénica también influye en el ciclo del
nitrégeno, alterando los valores de §°Nog. La modernizacién de la agricultura, la
industrializacion y la urbanizacion liberan nitrégeno en sus diferentes formas tanto a la
atmosfera como a las aguas superficiales y subterraneas, que posteriormente entran en los
lagos, produciendo aumentos de §*°Norg en los sedimentos (Meyers y Teranes, 2001; Talbot,
2001; O'Sullivan, 2003).

2.2. Polen

Los granos de polen son estructuras microscopicas (5 a 250 pum) que representan el
microgametofito de las angiospermas y las gimnospermas, y que durante la reproduccion
sexual aportan el material genético masculino (Wodehouse, 1935; Kapp, 1969; Erdtman,
1986). Los granos de polen se desarrollan a partir de procesos meidticos en los
microsporangios (o0 también denominados sacos polinicos), los cuales se localizan dentro de
las anteras de las flores en las angiospermas o en las escamas poliniferas de los estrobilos
masculinos en las gimnospermas (Blackmore y Knox, 1990). Durante la antesis, los granos
de polen son liberados de las anteras y las escamas poliniferas, transportandose por medio de
diferentes vectores (e.g., viento, agua, animales) con la esperanza de polinizar y fecundar los
organos reproductores femeninos de otras plantas de la misma especie. Sin embargo, gran
parte del polen no cumple con su funcioén reproductiva, continuando con su dispersién a
través del espacio fisico (e.g., atmésfera o hidrosfera) para posteriormente precipitarse y
depositarse en diferentes ambientes, entre ellos los lagos (Bennett y Willis, 2001; Chevalier
et al., 2020). Cuando el polen ingresa a los lagos, se incorpora a la dinamica sedimentaria

junto con las otras particulas. EI tiempo que las particulas toman entre su ingreso al cuerpo
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de agua y su integracion en el paquete sedimentario depende de caracteristicas particulares
del lago. En muchos casos, se pueden producir mezclas tanto en la atmdsfera como en la
interfaz agua-sedimento previas al deposito que resultan en promedios temporales de la sefial
sedimentaria (Davis y Brubaker, 1973; Jacobson y Bradshaw, 1981). Asi, el polen que se
deposita en el cuerpo lacustre consiste en una mezcla que contiene polen producido en
diferentes sitios e inclusive de varias temporadas (Chevalier et al., 2020). Finalmente, al
ensamble palinologico presente en la superficie sedimentaria se le conoce como espectro de
polen y, como ya se explico, representa la vegetacion de diversas fuentes espaciales y

temporales.

El analisis de los espectros de polen es uno de los métodos clave para la
reconstruccion de la vegetacion y de su entorno, tanto pasados como actuales (Birks y
Gordon, 1985; Seppéd, 2013). Los espectros de polen se definen como la composicion y la
estructura de un conjunto de polen que se puede encontrar en un lugar determinado de forma
natural. A continuacién, se mencionan algunas caracteristicas de los granos de polen que

permiten el anlisis de sus espectros:
1) Los granos de polen son producidos en grandes cantidades.

2) Debido a su pequefio tamario, los granos de polen pueden ser trasportados a largas
distancias, lo que implica que en los sedimentos lacustres se pueden encontrar representantes

polinicos tanto de la vegetacion local como regional (Jacobson y Bradshaw, 1981).

3) La pared exterior de los granos de polen denominada exina, estd constituida
principalmente de esporopolenina, un polimero complejo (éster b-carotenoide) resistente a la
degradacion quimica y fisica, pero vulnerable a la oxidacion. Por esta razon, los granos de
polen se conservan bien en entornos anaerobicos, tales como el fondo de los lagos (Jacobson
y Bradshaw, 1981; Faegri y Iversen, 1989; Colinvaux et al., 1999).

4) Las caracteristicas morfoldgicas distintivas de la exina (e.g., aberturas, estructura
y ornamentacién) permiten la asignacion taxondmica del polen a su planta de origen, a veces

anivel de especie, pero mas cominmente a nivel de género o familia (Faegriy lversen, 1989).
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En conjunto, esta especificidad taxonémica ofrece una aproximacion de la vegetacion de la

cual se originaron (Bennett y Willis, 2001; Lozano-Garcia et al., 2017).

5) La representatividad de los diferentes taxones en los espectros de polen es
heterogénea, lo que significa que algunos estén sobrerrepresentados y otros subrepresentados
0 ausentes. Esta representatividad depende de la produccién, dispersion y conservacion
diferencial del polen, asi como de la distribucion espacial de la vegetacion alrededor del sitio
de muestreo (Hicks, 2001; Jackson y Williams, 2004; Chevalier et al., 2020). Los taxones
anemofilos dependen del viento para dispersar su polen y cominmente producen grandes
cantidades de polen, por lo que con frecuencia estan sobrerrepresentados en los espectros de
polen. Por su parte, los taxones con sindromes de polinizacion zo6filo o entomofilo
(dispersion por animales-insectos) producen poco polen y en consecuencia generalmente

estan subrepresentados (Bush y Rivera, 1998; Julier et al., 2018; Chevalier et al., 2020).

6) La extension temporal de una muestra de polen depende de la tasa de
sedimentacion del lago, mientras que la extension espacial depende del tamafio de la cuenca
hidrografica del lago. Cuanto mayor es el lago, mayor es la cantidad de polen aportado desde
la atmosfera, lo que a su vez aumenta el area del paisaje que refleja (Gosling et al., 2003;
Jackson y Williams, 2004; Seppé et al., 2004; Chevalier et al., 2020).
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3. PREGUNTA DE INVESTIGACION E HIPOTESIS

La reconstruccion ambiental y ecolégica basada en sedimentos lacustres ha sido una
herramienta Gtil para entender la evolucién y el funcionamiento del sistema terrestre en
diferentes escalas espaciales y temporales (Von Post, 1933, 1946; Birks y Birks, 1980;
Delcourt y Delcourt, 1991; Cohen, 2003; Bradley, 2015). Las disciplinas que utilizan los
sedimentos lacustres como insumo basico para el estudio de los ecosistemas y el clima a
través del tiempo descansan sobre el supuesto basico de que existe una relacion intrinseca
entre los atributos de los sistemas de estudio y la composicion y el contenido de los
sedimentos (Birks y Gordon, 1985). El establecimiento de relaciones cuantitativas y
sistematicas entre los indicadores sedimentarios y las variables ambientales y ecoldgicas han
sido objeto de desarrollo Unicamente durante las ultimas décadas (Birks y Gordon, 1985;
Overpeck et al., 1985; Huntley y Prentice, 1988). Ademaés, en su mayoria estos esfuerzos han
resultado de interés para areas de estudio relativamente limitadas (e.g., Bush et al., 2004;
Groot et al., 2011; Franco-Gaviria et al., 2020), o bien se han concentrado en variables
ambientales e indicadores sedimentarios especificos (e.g., Correa-Metrio et al., 2012;
Correa-Metrio et al., 2013; Castro-Lopez et al., 2020). Por estas razones, la intencion de este
trabajo fue abordar de manera amplia las relaciones existentes entre diversos indicadores
sedimentarios modernos y las variables ambientales actuales potencialmente representadas
por ellos en un area geografica amplia. Especificamente, se pretendid resolver de manera
cuantitativa la siguiente pregunta: ¢cuadl ha sido la influencia relativa de los factores
ambientales fisico-bidticos sobre la composicion geoquimica y los espectros de polen

contenidos en los sedimentos modernos de Mesoamérica?
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3.1. Hipotesis: Los procesos sedimentarios que operan en los lagos estan definidos por las
caracteristicas de su cuenca de captacion circundante, incluido el clima, la topografia, la
cobertura vegetal, la geologia y el impacto humano (Last y Smol, 2001a; Gilbert, 2003;
Benito et al., 2018). Por lo tanto, los productos depositados en sus sedimentos estan
relacionados con entornos o variables ambientales particulares que influyen en su formacion
y sedimentacion (Wetzel, 2001; Gilbert, 2003; Birks y Birks, 2006; Rull, 2020). Asi, este
trabajo de investigacion parte de la hipotesis de que es posible determinar de manera
cuantitativa la contribucion relativa de la vegetacion, la geologia regional, el clima, el
impacto humano y la topografia sobre la composicion geoquimica y palinoldgica de los

sedimentos lacustres.
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4. OBJETIVOS

Obijetivo general

Cuantificar la influencia relativa del ambiente sobre la composicion geoquimica y de

los espectros palinolégicos en sedimentos modernos de Mesoameérica.

Obijetivos particulares

7/
o0

X3

%

X/
L X4

Analizar y resumir la variabilidad de la composicion geoquimica y polinica de
Mesoamérica por medio del uso de ordenaciones multivariadas.

Analizar y resumir el espacio climético de la zona de estudio con base en funciones
empiricas ortogonales.

Definir el sistema bi6tico en términos del vigor de la vegetacion utilizando el indice
de Vegetacion de Diferencia Normalizada (NDVI) y el impacto humano (HII).
Caracterizar el entorno geomorfolégico de las localidades representadas en el
muestreo a partir de variables topograficas, geologicas y geograficas.

Evaluar las relaciones entre los atributos ambientales y la composicién geoquimicay

polinica de los sedimentos modernos del area de estudio.
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5. AREA DE ESTUDIO

Mesoamérica es una region geografica definida culturalmente que esta ubicada entre las
latitudes 10° y 22° N del continente americano. Esta region abarca la mitad meridional de
México, los territorios de Guatemala, Belice y El Salvador, asi como el occidente de
Honduras, Nicaraguay la porcion norte de Costa Rica (Kirchhoff, 1960; Creamer, 1987). Sin
embargo, en esta tesis se usa el término Mesoamérica para hacer referencia a esta region, sin
consideraciones de caracter cultural. En este contexto, la regién comprendida en este estudio
abarca el territorio delimitado por las latitudes 13° y 22° N y las longitudes 87° a 102° O
(Fig. 1). En terminos geogréaficos, esta region esta delimitada al norte por el borde
septentrional del Eje Neovolcénico y por las costas del golfo de México, al oeste y al sur, por
las costas del océano Pacifico, y al este, por el mar Caribe. A continuacion, se describen

algunos aspectos generales de la region.

102° O 99° 0 96° O 93° 0 90° O 87° 0

21° N- S Golfo de
Sizsh ' Meéxico

Océano
Pacifico

12°N ok

Figura 1. Region de estudio. Los rombos negros representan la ubicacion de las localidades incluidas
en este estudio. ES: El salvador; Bc: Belice. En el Apéndice 1 se presenta el nombre de cada cuerpo
lacustre y sus coordenadas geograficas.
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5.1. Geomorfologia

La region de estudio se encuentra bajo la influencia de cinco placas tectdnicas, cuatro
ocednicas (Pacifico, Rivera, Cocos y Caribe) y una continental (Norteamericana), las cuales
se encuentran en constante interaccion (Moran-Zenteno, 1994; Zamorano-Orozco et al.,
2016). Dicha interaccidon ha resultado en la formacion de una fosa activa denominada
Trinchera Mesoamericana, la cual juega un papel importante en el tectonismo del area de
estudio (Lugo-Hubp, 1990). Durante el Cenozoico, la actividad tectonica y los procesos
enddgenos (e.g., magmatismo, vulcanismo, fallas activas, deformaciones estructurales y
estrés sismico) y exogenos (e.g., meteorizacion, erosion y acumulacion) han resultado en el
relieve heterogéneo actual de la region (Lugo-Hubp, 1990; Palacio-Prieto y Vazquez-Selem,
2016; Zamorano-Orozco et al., 2016).

En términos geomorfoldgicos, en la region de estudio las principales formas del
relieve son los sistemas montafosos, las planicies costeras y las depresiones intermontanas
(Fig. 2) (Lugo-Hubp y Cérdova, 1992).
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Figura 2. Topografia de la region de estudio (modificado de INEGI, 1981). Los tridngulos negros
representan la ubicacion de cada sitio de estudio.
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Los sistemas montafiosos principales en el area de estudio son el Cinturén Volcéanico
Mexicano, la Sierra Madre del Sur, las Montafias de Chiapas y Guatemala y la Cordillera
Centroamericana (Lugo-Hubp, 1990; Zamorano-Orozco et al., 2016). Aproximadamente el
37% del area de estudio estd ocupado por estos sistemas montafiosos, los cuales estan
caracterizados por elevaciones superiores a los 1,000 m s.n.m. Las elevaciones maximas que
sobrepasan los 4,000 m s.n.m. se encuentran en los volcanes Pico de Orizaba (5,640 m),
Popocatépetl (5,450 m), Iztaccihuatl (5,220 m), Nevado de Toluca (4,690 m), La Malinche
(4,440 m), Nevado de Colima (4,280 m), Tajumulco (4,220 m), Tacana (4,150 m), Tlaloc
(4,150 m) y Cofre de Perote (4,090 m) (McKay, 2008; Palacio-Prieto y Vazquez-Selem,
2016).

Dentro de la categoria geomorfoldgica de planicies (de acuerdo con Lugo-Hubp y
Cordova, 1992), en el area de estudio se distinguen la Llanura Costera del Golfo de México,
la Llanura Costera del Pacifico, y la Peninsula de Yucatan. La Peninsula de Yucatan es una
extensa plataforma carbonatada caracterizada por un relieve plano y algunos lomerios con un
importante desarrollo karstico (Lugo-Hubp y Cérdova, 1992). Las elevaciones maximas no
exceden de 300 m s.n.m. y el drenaje superficial es limitado debido a la permeabilidad de las
rocas carbonatadas, por lo que la circulacién es principalmente subterranea (Lugo-Hubp et
al., 1992; Zamorano-Orozco et al., 2016). La Llanura Costera del Golfo de México esta
constituida topograficamente por lomerios y planicies deltaicas con extensas zonas
inundables (Lugo-Hubp y Coérdova, 1992; Palacio-Prieto y Vazquez-Selem, 2016). La
Llanura Costera del Pacifico es una planicie costera angosta que desaparece gradualmente

hacia el sureste (Zamorano-Orozco et al., 2016).

La Depresién Intermontana del Balsas es una amplia region de tierras bajas delimitada
por la Sierra Madre del Sur y por las laderas del Cinturén Volcanico Mexicano (Lugo-Hubp
y Cérdova, 1992). Se orienta de este a oeste y su porcion mas baja desciende hasta los 400
m s.n.m. (Zamorano-Orozco et al., 2016). Esta considerada como una fosa tectonica
compleja puesto que se ubica en una zona muy dinamica de estrés tectonico (Zamorano-
Orozco et al., 2016).
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5.2. Geologia

En la region de estudio, los tipos de rocas con mayor exposicién se corresponden con
unidades igneas (plutdnicas y volcanicas) y sedimentarias, y en menor medida, con unidades
metamorficas (Fig. 3), originadas desde el Proterozoico hasta el Cenozoico (Moran-Zenteno,
1994; McKay, 2008; Hartmann y Moosdorf, 2012).

Las rocas igneas volcanicas del Cenozoico (e.g., riolitas, dacitas, andesitas, basaltos)
predominan en la parte centro-occidental y en la porcidn sureste del area de estudio, donde
forman las provincias magmaticas del Cinturén Volcanico Mexicano (Cenozoico) y de la
Sierra Madre del Sur (Mesozoico), asi como de la Cordillera Centroamericana (Cenozoico),
respectivamente (Moran-Zenteno, 1994; McKay, 2008; Hartmann y Moosdorf, 2012). Las
rocas vulcanosedimentarias (e.g., piroclastos, tobas, brechas volcanicas) depositadas durante
el Mesozoico-Cenozoico predominan en la porcion oriental del Cinturon Volcanico
Mexicano, en el centro de Oaxacay Veracruz, y en Honduras (Moran-Zenteno, 1994; Ferrari
etal., 2007; Hartmanny Moosdorf, 2012). Un conjunto importante de rocas igneas pluténicas
(e.g., granitos, dioritas) de edad paleozoica ubicadas en el sur de Chiapas y el sureste de
Guatemala constituyen los depdsitos mas antiguos de rocas igneas en el area de estudio
(Moréan-Zenteno, 1994; McKay, 2008). Los conjuntos igneos estan relacionados con la
existencia de un margen activo con subduccion de placas oceanicas a partir del Paleozoico
(Ferrari et al., 2007).

Las rocas sedimentarias de origen marino y edad cenozoica son las mejor
representadas en el area de estudio. Las rocas carbonatadas (e.g., calizas, dolomias) se
extienden a través de la Peninsula de Yucatan, el noroeste de Chiapas y la porcion
septentrional de Guatemala (Moran-Zenteno, 1994; Ferrari et al., 2007; Hartmann y
Moosdorf, 2012). Los sedimentos no consolidados, como los depdsitos aluviales o las arenas
de dunas y playas, se encuentran en su mayoria a lo largo de las costas del Pacifico y del
golfo de México, mientras que los afloramientos de rocas siliciclasticas (e.g., lutitas,
areniscas, conglomerados) se concentran principalmente den la parte interna del continente
alo largo de la vertiente del Golfo de México (Moran-Zenteno, 1994; Hartmann y Moosdorf,
2012).

20



Las rocas metamérficas (e.g., esquistos, gneises, filitas) son comunes en la Sierra
Madre del Sur, especialmente en Guerrero, Oaxaca y Chiapas, asi como en el margen
septentrional de la Cordillera Centroamericana (Moran-Zenteno, 1994; Ferrari et al., 2007;
Hartmann y Moosdorf, 2012). Estas rocas abarcan edades desde el Proterozoico hasta el
Cenozoico (Moran-Zenteno, 1994; McKay, 2008). Los afloramientos mas extensos de rocas
metamorficas paleozoicas se encuentran en Guerrero y Oaxaca, representando el denominado

Complejo Acatlan, el cual se considera un producto de una gran colision continental entre

Gondwana y Laurasia (Ferrari et al., 2007).
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Figura 3. Litologia superficial de la region de estudio (modificado de Hartmann y Moosdorf, 2012).
Los triangulos negros representan la ubicacion de cada sitio de estudio.

5.3. Clima

Debido a su ubicacién geogréafica y a su compleja topografia, incluyendo su enorme amplitud
altitudinal, la region de estudio presenta una gran variedad de climas. Otros factores que
influyen en esta variabilidad de climas son: su gran extension en latitud, la presencia de tres
grandes masas marinas (océano Pacifico, golfo de México y mar Caribe) y la influencia de
diferentes sistemas de vientos (Vidal-Zepeda, 2005; Caetano y Vazquez, 2016). De esta
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manera, las variaciones del clima pueden ser de muy secos a muy humedos y de muy calidos

a muy frios (Caetano y Vazquez, 2016).

De acuerdo con el sistema de clasificacidn climatica de Képpen-Geiger, modificada
por Beck et al. (2018), los climas en la regién de estudio se corresponden con los tipos A

(célidos himedos y subhimedos), B (calidos secos y semisecos), C (templados himedos y

subhiimedos) y E (frios o polares) (Fig. 4).

Golfo de México

- Calido-humedo (Af y Am)

B Calido-semihamedo (Aw)
Calido-semiseco (BS)

Bl Calido-seco (BW)

B Templado-humedo (Cf)

B Templado-subhimedo (Cw)
Frio-Polar (ET)

Figura 4. Tipos climaticos presentes en el area de estudio (modificado de Beck et al., 2018). Los
rombos negros representan la ubicacion de cada sitio de estudio.

Las temperaturas medias anuales varian entre 2 °C, como en la cima del Pico de
Orizaba, y 28 °C, como en la Depresion del Balsas y en algunas partes de la costa del Pacifico
(Hijmans et al., 2005). La distribucién de la temperatura esta definida por la altitud con un
descenso de 0.48 °C por cada 100 metros de elevacion (Hijmans et al., 2005; Caetano y
Vazquez, 2016; Fick y Hijmans, 2017). La continentalidad también influye sobre la
temperatura, disminuyendo esta hacia las zonas alejadas del efecto termorregulador del mar
(Vidal-Zepeda y Hernandez-Cerda, 2007; Caetano y Vazquez, 2016).
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La marcha anual de la temperatura varia de manera estacional con las épocas de
temperaturas minimas y maximas, coincidiendo con el invierno y el verano boreales,
respectivamente (Hijmans et al., 2005). Durante el verano boreal, la influencia del aire
tropical en el area de estudio produce un aumento en la humedad atmosférica y en la
temperatura (Vidal-Zepeda y Hernadndez-Cerda, 2007; Caetano y Vazquez, 2016). Por otro
lado, durante el invierno boreal, la entrada de los ciclones extratropicales genera adveccion
de aire frio desde las latitudes medias hacia la region mesoamericana, generando un descenso
importante en la temperatura regional (Caetano y Vazquez, 2016). Este proceso es menos
evidente en la vertiente del Pacifico puesto que la configuracion y distribucion de los macizos
montafiosos (Sierra Madre Oriental, Cinturén Volcanico Transversal y Sierra Madre del Sur)
constituyen una barrera para las masas de aire frio que incursionan desde el norte
(Rzedowski, 2006; Caetano y Vazquez, 2016).

La precipitacion media anual varia entre 300 y 5,300 mm (Hijmans et al., 2005). La
zona mas humeda abarca las pendientes montafiosas inclinadas en direccién al golfo de
México, las cuales estan expuestas a los vientos alisios y a los ciclones tropicales (Hijmans
et al., 2005; Vidal-Zepeda y Hernandez-Cerda, 2007). Dichos vientos, calidos y cargados de
humedad, al encontrarse con las laderas de la Sierra Madre Oriental (a barlovento), ascienden
y se enfrian adiabaticamente produciendo asi lluvias orograficas. Al contrario, a sotavento,
los vientos sin humedad que descienden por la vertiente opuesta se calientan creando
condiciones mas secas al interior del area de estudio (Vidal-Zepeda y Hernandez-Cerda,
2007; McKay, 2008). Por otra parte, la influencia de los vientos alisios actia de manera
diferencial sobre las vertientes del Pacifico y del golfo de México, siendo esta ultima mas
himeda, con excepcion de la porcion sur de la Sierra Madre de Chiapas ubicada en la
vertiente del Pacifico la cual recibe copiosas precipitaciones (Rzedowski, 2006; Vidal-
Zepeda y Hernandez-Cerda, 2007).

El patron estacional de la precipitacion esta relacionado con la dindmica de la Zona
de Convergencia Intertropical (ITCZ, siglas en inglés) y con el cuerpo de agua calida del
Atlantico (AWP, siglas en inglés) (Wang et al., 2006; Schneider et al., 2014). La ITZC es
una banda circumglobal de baja presidn atmosférica que migra de acuerdo con la variabilidad

intraanual de la insolaciéon a través del gradiente latitudinal (Waliser y Gautier, 1993;
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Schneider et al., 2014). Durante el verano boreal, a medida que la ITZC migra hacia el norte,
los vientos alisios traen humedad a la region (Metcalfe, 1987; Caetano y Véazquez, 2016).
Por su parte, el AWP es una masa de agua calida superficial que cubre el golfo de México y
el mar Caribe, la cual presenta una temperatura mayor a 28.5 °C (Wang y Lee, 2007). La
variabilidad de la precipitacion en el hemisferio occidental esta relacionada con el tamafio o
extension que presente la AWP (Wang et al., 2006). Durante los meses de agosto a octubre,
las grandes extensiones de la AWP influyen en la contribucion de humedad y se asocian con
aumentos en la precipitacion. En septiembre, cuando el AWP alcanza su maxima extension,
se produce un aumento en la actividad de los huracanes en el Atlantico, aumentando las
precipitaciones sobre Mesoameérica (Wang et al., 2006; Wang y Lee, 2007). Durante el
invierno boreal, la migracién meridional de la ITCZ se asocia con condiciones de menor
humedad en la mayor parte del area de estudio (Metcalfe, 1987; Schneider et al., 2014).
Ademés, durante el invierno boreal, los frentes frios, también denominados ‘“nortes”
provocan disminuciones sustanciales de temperatura y lluvias invernales, principalmente en
la vertiente del Golfo de México y la Peninsula de Yucatan (Metcalfe, 1987; Magafia et al.,
2003).

5.4. Vegetacion

La heterogeneidad ambiental producto de las variaciones en el clima, la topografia y el suelo,
junto con diversos regimenes de perturbacion antrépica, ha resultado en una gran variabilidad
en la cobertura vegetal a lo largo del area de estudio (Gonzalez-Medrano, 2004; Rzedowski,
2006; Challenger y Soberén, 2008; Meave et al., 2016). Se pueden reconocer diferentes tipos
de vegetacion con base en sus aspectos fisiondmicos y estructurales (Gonzalez-Medrano,
2004; Rzedowski, 2006). La sintesis realizada por Challenger y Soberédn (2008) agrupa a las
comunidades vegetales presentes en el area de estudio en siete grandes tipos de vegetacion:
bosque templado, bosque mesofilo de montafia, bosque tropical perennifolio, bosque tropical
caducifolio, matorral xerdfilo, pastizal y humedal (Fig. 5). Las unidades reconocidas
incluyen tanto la vegetacion zonal como la azonal, es decir, aquellas que estan respondiendo
a la influencia directa del clima y aquellas en que la influencia sobre la comunidad esta dada
por caracteristicas como la cantidad y calidad de agua, el sustrato geolégico o variantes
edéaficas (Gonzélez-Medrano, 2004; Challenger y Soberdn, 2008). A continuacion, se hace

una breve descripcién de cada tipo de vegetacion.
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Pastizal

Bl Matorral xeréfilo

[ Bosque tropical caducifolio

[l Bosque tropical perennifolio

B Bosque templado

[l Bosque meséfilo de montafia s

Figura 5. Tipos de vegetacién presentes en la region de estudio (de acuerdo con Challenger y
Soberén, 2008 y modificado de Olson et al., 2001) Los triangulos negros representan la ubicacion de
cada sitio de estudio.

Los bosques templados (sensu Challenger y Soberdn, 2008) incluyen a los bosques
de coniferas, los bosques de encino y los bosques mixtos (Rzedowski, 2006; Villasefior y
Ortiz, 2014). Los primeros corresponden a comunidades vegetales dominadas por una o
pocas especies de pino (género Pinus) y otras especies emparentadas (e.g., Abies, Picea,
Pseudotsuga, Cupressus, Juniperus). Los bosques de encino son comunidades cuyo dosel
esta principalmente conformado por especies del género Quercus, mientras que los bosques
mixtos se refieren a bosques mezclados de pino-encino (Rzedowski, 2006; Challenger y
Soberén, 2008; Meave et al., 2016). La distribucion de estos bosques se concentra
principalmente en regiones montafiosas de clima templado-subhimedo, entre 1,200 y ,3000
metros de altitud, aunque algunos de ellos llegan hasta alrededor de 4,000 m. En menor
medida, estos bosques se desarrollan en condiciones templado-himedas o en zonas de
transicion con vegetacion de zonas célido-secas y calido-subhimedas (Rzedowski, 2006;
Challenger y Soberon, 2008; Meave et al., 2016). Son comunidades que varian desde
caducifolios a totalmente perennifolias, con alturas del dosel que varian entre 2 y 30 m,
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alcanzando en ocasiones hasta 50 m (Rzedowski, 2006; Villasefior y Ortiz, 2014; Meave et
al., 2016). Mientras que el dosel de estos bosques lo conforman una o pocas especies, el
sotobosque suele ser mas diverso e inclusive las epifitas y las lianas son méas abundantes,
principalmente en los bosques de encino (Rzedowski, 2006; Meave et al., 2016). Las familias
mejor representativas en los bosques templados, ademas de Pinaceae y Fagaceae, son
Asteraceae, Poaceae, Fabaceae, Lamiaceae, Solanaceae y Rosaceae (Encina-Dominguez et
al., 2009; Aragon-Pifia et al., 2010; Zacarias-Eslava et al., 2011; Block y Meave, 2015).

El bosque meséfilo de montafia engloba un conjunto de comunidades vegetales que
difieren floristica y estructuralmente entre si, pero que comparten ambientes templados y
himedos asociados con regiones montafiosas (Meave et al., 1992; Challenger y Soberdn,
2008; Meave et al., 2016). ElI bosque mesofilo de montafia se distribuye de manera
discontinua, en forma de “islas” separadas, tanto en términos de distancia, como de altitud
(Challenger y Soberdn, 2008). Altitudinalmente se sitian entre los 800 y los 2200 m s.n.m.,
desarrollandose en el barlovento de los macizos montafiosos, donde las neblinas son
frecuentes y la humedad atmosférica es alta, asi como en laderas con pendientes pronunciadas
y en cafiadas humedas y sombreadas (Catalan-Heverastico et al., 2003; Challenger y
Soberén, 2008). Son comunidades que incluyen tanto especies perennifolias como
caducifolias, con alturas del dosel que varian entre 15 y 30 m, aunque existen arboles como
Ulmus mexicana que pueden alcanzar alturas de més de 70 m (Rzedowski, 2006; Meave et
al., 2016). Generalmente, el dosel de estos bosques esta dominado por especies caducifolias
de origen neartico (e.g., Carpinus caroliniana, Liquidambar macrophylla, Ulmus mexicana,
Nyssa sylvatica y Fagus mexicana), mientras que en el sotobosque predominan taxones
perennifolios de origen neotropical (e.g., arbustos de las familias Acanthaceae, Rubiaceae,
Solanaceae y Ericaceae), asi como helechos arborescentes y un ndmero importante de
piperaceas, bromelias y orquideas (Challenger, 2003; Challenger y Soberon, 2008; Lopez-
Esquivel, 2021). Por esta razon, los bosques mesdéfilos de montafia representan un tipo de
vegetacion intermedio entre las comunidades tropicales y templadas (Sdnchez-Rodriguez et
al., 2003; Mejia-Dominguez et al., 2004; Meave et al.,, 2016). Algunos géneros
caracteristicos de este tipo de vegetacion son Abies, Alfaroa, Alnus, Brunellia, Carpinus,
Carya, Clethra, Cornus, Crataegus, Cyathea, Dalbergia, Dendropanax, Fagus, Fraxinus,

Hedyosmum, llex, Juglans, Liquidambar, Magnolia, Meliosma, Myrica, Nyssa,
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Oreomunnea, Oreopanax, Ostrya, Parathesis, Pinus, Persea, Podocarpus, Prunus, Quercus,
Salix, Sambucus, Styrax, Symplocos, Ternstroemia, Tilia, Weinmannia y Zinowiewia
(Vargas-Ulate, 1997; Ruiz-Jiménez et al., 1999; Catalan-Heverastico et al., 2003; Mejia-
Dominguez et al., 2004; Rzedowski, 2006; Garcia-Franco et al., 2008; Lopez-Pérez et al.,
2011; Meave et al., 2017; Vargas-Rueda et al., 2021).

El bosque tropical perennifolio es el tipo de vegetacion mas desarrollado, exuberante
y diverso de la region (Challenger y Soberon, 2008; Meave et al., 2016). Se desarrolla desde
el nivel del mar hasta los 1,000 m s.n.m., en regiones de clima calido-humedo, y en menor
medida, en climas calido-subhumedos (Rzedowski, 2006; Villasefior y Ortiz, 2014). El dosel
de estos bosques suele ser bastante denso y esta conformado por diferentes especies arboreas,
donde mas del 75% son perennifolias (Gonzalez-Medrano, 2004; Challenger y Soberon,
2008). La altura del dosel de estas comunidades vegetales es de mas de 25 m, con algunas
especies que pueden alcanzar hasta los 75 m (e.g., Guatteria anomala, Swietenia
macrophylla y Terminalia amazonia). Esto se traduce en una estructura vertical compleja
(Popma et al., 1988), donde se desarrollan un gran nimero de lianas y epifitas (Rzedowski,
2006; Meave et al., 2016). En regiones un poco mas secas, el dosel de estos bosques no
excede de 25 m de alto y ademas casi una cuarta parte de sus elementos arbdreos pierde su
follaje durante la temporada seca. A pesar de este comportamiento fenoldgico, el bosque
tropical perennifolio nunca pierde su verdor (Rzedowski, 2006; Challenger y Soberdn, 2008;
Meave et al., 2016). El sotobosque suele ser méas abierto, oscuro y poco denso, donde es
comun la presencia de palmas y helechos (Rzedowski, 2006; Challenger y Soberon, 2008;
Meave et al., 2016). Las familias mejor representadas en este tipo de vegetacion son
Annonaceae, Arecaceae, Bromeliaceae, Euphorbiaceae, Fabaceae, Lauraceae, Malvaceae,
Melastomataceae, Moraceae, Orchidaceae, Rubiaceae y Sapotaceae, mientras que las
asterdceas son raras; algunos géneros caracteristicos de esta comunidad son Alchornea,
Brosimum, Bursera, Cassia, Cecropia, Ceiba, Celtis, Chamaedorea, Cojoba, Dendropanax,
Dialium, Eugenia, Ficus, Guarea, Guatteria, Heliocarpus, Lonchocarpus, Manilkara,
Miconia, Nectandra, Paullinia, Pouteria, Protium, Sebastiana, Spondias, Sterculia, Sweetia,
Swietenia, Tabebuia, Terminalia, Thevetia, Theobroma, Trema, Trichilia, Ulmus y Vochysia
(Bongers et al., 1988; Vargas-Ulate, 1997; Godinez-lbarra y Lopez-Mata, 2002; Ibarra-
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Manriquez y Cornejo-Tenorio, 2010; Vazquez-Negrin et al., 2011; Duran-Fernandez et al.,
2018; Arasa-Gisbert et al., 2021).

Los bosques tropicales caducifolios (sensu Challenger y Sober6n, 2008) incluyen
también a los bosques espinosos y a los tropicales subcaducifolios de la clasificacion de
Rzedowski (2006). Estos bosques son propios de regiones donde existe una estacion seca
bien definida, que por lo general dura entre seis y ocho meses (Trejo y Dirzo, 2002;
Rzedowski, 2006; Pérez-Garcia et al., 2012; Meave et al., 2016). Los climas donde se
desarrolla este tipo de vegetacion son el calido-subhumedo, calido-semiseco, y en menor
medida, el clima templado-subhimedo, en elevaciones que oscilan entre 0 y 2,200 m s.n.m.
(Rzedowski, 2006; Meave et al., 2012; Pérez-Garcia et al., 2012). El dosel de estos bosques
es relativamente bajo (4 a 15 m, con excepcién de los bosques subcaducifolios que alcanzan
alturas de hasta 40 m), con copas generalmente poco densas y muy abiertas (Rzedowski,
2006; Challenger y Soberon, 2008). Un aspecto particular de este tipo de vegetacion es la
pérdida del follaje durante la época seca en mas del 75% sus especies arboreas, aunque en el
caso de los bosques subcaducifolios, la pérdida de hojas ocurre entre el 50 y 75% de sus
especies (Gonzalez-Medrano, 2004; Rzedowski, 2006). Gran parte de las especies son
espinosas Yy el tamafo de sus hojas o foliolos por lo general suelen ser pequefios (Rzedowski,
2006; Challenger y Soberdn, 2008; Meave et al., 2016). Las cactaceas columnares integran
un aspecto fisondmico importante a estos bosques, mientras que las trepadoras y las epifitas
son escasas, exceptuando las bromelias del género Tillandsia, que en ocasiones pueden cubrir
densamente las ramas de varios arboles (Challenger y Soberdn, 2008; Meave et al., 2016).
Las familias mas representativas de este tipo de vegetaciobn son Anacardiaceae,
Amaranthaceae, Apocynaceae, Asteraceae, Boraginaceae, Burseraceae, Cactaceae,
Euphorbiaceae, Fabaceae, Malpighiaceae, Polygonaceae, Rubiaceae, Rutaceae vy
Verbenaceae; algunos géneros caracteristicos de esta comunidad son Acacia, Bucida,
Bursera, Caesalpinia, Capparis, Cedrella, Ceiba, Celtis, Cordia, Croton, Diospyros,
Enterolobium, Fouquieria, Gymnanthes, Gymnopodium, Haematoxylon, Hintonia, Ipomoea,
Jatropha, Karwinskia, Leucaena, Lonchocarpus, Lippia, Lysiloma, Malpighia, Mimosa,
Myrtillocactus, Pachycereus, Parkinsonia, Piscidia, Pithecellobium, Prosopis, Plumeria,
Pseudosmodingium, Senna, Stenocereus, Thouinia, Zanthoxylum, Ziziphus y Vitex (Vargas-
Ulate, 1997; Valiente-Banuet et al., 2000; Ceccon et al., 2002; Gallardo-Cruz et al., 2005;
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Duréan et al., 2006; Rzedowski, 2006; Zamora-Crescencio et al., 2008; Pérez-Garcia et al.,
2010; Hernandez-Ramirez y Garcia-Meéndez, 2015; Martinez-Bernal et al., 2021).

Los matorrales xeréfilos comprenden un conjunto de comunidades arbustivas que
varian fisiondmicamente entre si debido la diversidad de formas y tamafios de las especies
dominantes que se desarrollan en ellas (Rzedowski, 2006; Challenger y Soberon, 2008;
Gonzalez-Medrano, 2012; Meave et al., 2016). Los matorrales xeréfilos se extienden desde
el nivel del mar hasta los 3,000 m s.n.m., predominando en regiones de clima calido-semiseco
y célido-seco, y en menor medida, en climas templado-subhimedo (Rzedowski, 2006;
Gonzélez-Medrano, 2012). Por lo general, la altura del dosel de los matorrales xerofilos suele
ser baja, variando entre 15 cm y 4 m, pero en ocasiones algunos individuos llegan a medir
hasta 20 m (e.g., cardones, tetechos, izotes, sotoles). Los matorrales xerofilos pueden ser
caducifolios o perennifolios y tipicamente presentan doseles abiertos y poco densos puesto
que los arbustos crecen esparcidos y dejan entre si espacios vacios (Rzedowski, 2006;
Challenger y Soberon, 2008; Villasefior y Ortiz, 2014; Meave et al., 2016). En los matorrales
xerofilos son frecuentes las plantas espinosas, suculentas y rosetofilas, mientras que las lianas
y epifitas estan pobremente representadas (Challenger y Soberon, 2008; Meave et al., 2016).
Las familias més representativas de este tipo de vegetacion son Asparagaceae, Asteraceae,
Boraginaceae, Cactaceae, Crassulaceae, Convolvulaceae, Euphorbiaceae, Fabaceae, Poaceae
y Rhamnaceae; algunos géneros caracteristicos de esta comunidad son Acacia, Agave,
Ambrosia, Baccharis, Beucarnea, Bouvardia, Bursera, Calliandra, Celtis, Cassia, Cordia,
Croton, Dasylirion, Dodonaea, Echeveria, Ephedra, Eysenhardtia, Fouquieria, Hechtia,
Ipomoea, Jatropha, Karwinskia, Larrea, Lantana, Lippia, Mimosa, Myrtillocactus,
Neobuxbaumia, Nolina, Opuntia, Pachycereus, Prosopis, Plumeria, Pseudosmodingium,
Stenocereus, Tecoma, Tournefortia, Yucca y Zanthoxylum (Zamudio, 1992; Fernandez-Nava
y Colmenero-Robles, 1997; Vargas-Ulate, 1997; Garcia-Sanchez et al., 1999; Valiente-
Banuet et al., 2000; Pérez-Garcia y Meave, 2005; Najera-Acevedo, 2006; Rzedowski, 2006;
Gonzélez-Medrano, 2012; Rojas et al., 2013; Rivera-Hernandez et al., 2018).

Los tipos de vegetacion dominados por plantas herbaceas, principalmente gramineas,
incluyen a los pastizales y zacatonales propios de regiones templadas, ademas de

comunidades tropicales como las sabanas y los palmares, donde las araceas predominan en
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este ultimo (Rzedowski, 2006; Challenger y Soberén, 2008; Meave et al., 2016). Algunas de
estas comunidades estan determinadas por las condiciones climaticas, mientras que otras
estan influenciadas por las condiciones del sustrato (vegetacion azonal) o bien por el disturbio
antropogénico (Rzedowski, 2006; Challenger y Soberon, 2008). Por ejemplo, los zacatonales
(comunidades influenciadas por el clima) se desarrollan por encima del limite altitudinal del
crecimiento arbéreo (~ 4,300 m s.n.m.), donde las gramineas dominantes presentan una
morfologia amacollada (Challenger y Soberdn, 2008; Meave et al., 2016). Por otro lado, entre
las comunidades azonales destacan los pastizales hal6fitos y gipsofilos, asi como las sabanas
que se desarrollan en terrenos que se inundan estacionalmente (Meave et al., 2016).
Generalmente, los pastizales y sus equivalentes presentan una fisonomia homogénea y una
estructura abierta, donde la presencia ocasional de especies lefiosas rompe la monotonia del
paisaje (Challenger y Soberon, 2008; Meave et al., 2016). Este tipo de comunidades suele
extenderse debido a la intervencion antropogénica, desarrollandose asi los pastizales
inducidos o cultivados para su aprovechamiento en la ganaderia y la agricultura (Rzedowski,
2006; Meave et al., 2016). Ademas de las gramineas, son muy abundantes los miembros de
la familia Asteraceae, que en los pastizales incluso las sobrepasan en nimeros de especies
(Challenger y Soberén, 2008). Otras familias bien representadas en este tipo de vegetacion
son Amaryllidaceae, Araceae, Bignoniaceae, Brassicaceae, Caryophyllaceae, Cyperaceae,
Fabaceae y Rubiaceae; algunos géneros caracteristicos de estas comunidades son
Andropogon, Aristida, Arenaria, Artemisa, Bouteloua, Byrsonima, Calamagrostis, Carex,
Crescentia, Curatella, Draba, Eragrostis, Festuca, Linum, Lupinus, Muhlenbergia, Oxalis,
Panicum, Parthenium, Polygala, Salvia, Senecio, Tithonia y Trachypogon (Fernandez-Nava
y Colmenero-Robles, 1997; Vargas-Ulate, 1997; Lopez-Olmedo et al., 2006; Rzedowski,
2006; Almeida-Lefiero et al., 2007; Lépez-Olmedo et al., 2007).

Los humedales son comunidades vegetales que se desarrollan en zonas donde el suelo
0 sustrato esta al menos peridédicamente saturado o cubierto de agua (Challenger y Soberén,
2008). Los humedales comprenden la vegetacion marina litoral, los popales, los tulares, los
carrizales, los manglares, la vegetacion flotante y sumergida, asi como el bosque de galeria
(Rzedowski, 2006; Challenger y Soberdn, 2008). Estas comunidades se pueden encontrar
desde el nivel del mar hasta mas de 4,000 m s.n.m. y en practicamente todos los climas, por

lo que su presencia y distribucion dependen més de las condiciones del sustrato, de ahi su
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caracter azonal (Rzedowski, 2006). El grado de salinidad permite distinguir comunidades
asociadas a diferentes tipos de agua, como por ejemplo, la vegetacion sumergida dominada
por pastos marinos que depende fuertemente del agua salada (Meave et al., 2016). Los
humedales conjuntan una variedad de comunidades arbdreas y herbaceas con distinta
composicion, estructura y formas de vida, y dependiendo de las especies dominantes reciben
diversos nombres (Challenger y Soberdn, 2008; Moreno-Casasola et al., 2010; Meave et al.,
2016). Por ejemplo, los popales son humedales herbaceos emergentes dominadas por Thalia,
Calathea y Heliconia; los tulares por Thypa, Scirpus y Cyperus; y los carrizales por
Phragmites, Cladium y Arundo (Rzedowski, 2006; Moreno-Casasola et al., 2010). Los
manglares son humedales costeros representados por plantas lefiosas denominados mangles
que pueden alcanzar alturas de hasta 25 a 30 m, cuyas especies representativas son
Rhizophora mangle, R. harrisonii, Avicennia germinans, A. bicolor, Laguncularia racemosa
y Conocarpus erectus, que por lo general, puede predominar una, dos o tres especies,
dependiendo de la zona y el proceso seral (Vargas-Ulate, 1997; Lopez-Portillo y Ezcurra,
2002; Rzedowski, 2006; Challenger y Soberon, 2008). Los bosques de galeria son un tipo
humedales dominados por arboles perennes o deciduos, con alturas de 4 a 40 m, que se
desarrollan a lo largo de los cauces de los rios (Rzedowski, 2006; Meave et al., 2016). Los
géneros mas representativos del bosque de galeria son Acer, Alnus, Asthianthus, Bambusa,
Carya, Daphnopsis, Ficus, Fraxinus, Inga, Pachira, Platanus, Populus, Salix, Taxodium y
Trema (Camacho-Rico et al., 2006; Rzedowski, 2006). Finalmente, los petenes son islas de
vegetacion arborea que se encuentran inmersas en medio de amplias zonas inundables de tipo
pantanoso, conocidas como “marismas”. Los petenes estan compuestos por elementos
floristicos tanto del manglar como del bosque tropical perennifolio (Duran-Garcia, 1995;

Zamora-Crescencio et al., 2015).

31



6. METODOLOGIA

Se compil6 una base de datos generados a partir de analisis geoquimicos y palinologicos
obtenidos de la interfaz agua-sedimento de la parte mas profunda de 132 lagos en
Mesoamérica (Fig. 1). Cada localidad se caracterizd ambientalmente usando atributos
climaticos, de cobertura vegetal, impacto humano, topografia y geologia (Cuadro 1). A
continuacion, se describen con detalle los procedimientos de obtencién, transformacion y

procesamiento de datos (Fig. 6).

| 2 y
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Figura 6. Resumen de los procedimientos utilizados para obtener y procesar los datos.
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Cuadro 1. Atributos de las diferentes fuentes de datos procesadas en los analisis presentados
en esta tesis. La resolucion espacial en paréntesis representa el &rea de cada pixel analizado.

Resolucién
espacial

Tipo de
datos

Resolucién
temporal

Ventana
temporal

Sensor/Base de
datos

Fuente

Atributos

~5km
(~25 km?)

Clima

250 m
(0.06 km?)

Vegetacion

~1km
(~ 1 km?)

Impacto
humano

Topografia 90 m
(0.008 km?)

0.5° de arco
(~ 56 km)

Geologia

NA

16 dias

NA

NA

NA

1970-2000

2000-2010

1995-2004

NA

1965-2012

WorldClim 2.1

MOD13Q1.006
Terra Vegetation
Indices (MODIS)
Global Human
Footprint
(Geographic), v2
SRTM 90m DEM
Digital Elevation
Database

Global Lithological
Map (GLiM)

Fick y Hijmans (2017)

Didan (2015)

Wildlife Conservation
Society et al. (2005)
Jarvis et al. (2008)

Hartmann y Moosdorf
(2012)

BIO1 = Temperatura
media anual

BIO2 = Rango
promedio de
temperaturas diarias
(Tmax-Tmin)

BIO3 = Isotermalidad
(BIO2/BIO7) x100
B104 = Estacionalidad
de la temperatura (Desv.
estand. x 100)

BIO5 = Temperatura
maxima del mes mas
calido

BIO6 = Temperatura
minima del mes més
frio

BIO7 = Rango anual de
la temperatura (B1O5—
BIO6)

BIO8 = Temperatura
media del trimestre mas
himedo

BIO9 = Temperatura
media del trimestre mas
seco

B1010 = Temperatura
media del trimestre mas
céalido

B1011 = Temperatura
media del trimestre mas
frio

BIO12 = Precipitacion
anual

BIO13 = Precipitacion
del mes mas himedo
BI1014 = Precipitacion
del mes mas seco
B1015 = Estacionalidad
de la precipitacion
(coeficiente de
variacion)

BI1016 = Precipitacion
del trimestre mas
himedo

BIO17 = Precipitacion
del trimestre mas seco
BI10O18 = Precipitacion
del trimestre més célido
BI10O19 = Precipitacion
del trimestre méas frio
NDVI (Normalized
Difference Vegetation
Index)

HIl (Human Influence
Index)

Elevacién (Modelo
digital de elevacién)

Litologia
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6.1. Indicadores sedimentarios

En este estudio, se realizaron andlisis de la composicién geoquimica multielemental y
organica de las muestras, de acuerdo con los métodos que se describen a continuacion. De
manera paralela, se compilé una matriz de datos palinol6gicos de las mismas muestras,
conformada por abundancias relativas de polen previamente publicadas (Correa-Metrio et
al., 2011; Correa-Metrio et al., 2013; Franco-Gaviria et al., 2018a; Lopez-Esquivel, 2021).
Aunque los datos palinoldgicos fueron producidos por diferentes investigadores para
distintos trabajos previos, los analisis fueron realizados por el mismo grupo de investigacion,
de manera que se cuenta con lineamientos metodoldgicos estandarizados, los cuales seran

descritos mas adelante.

6.1.1. Analisis geoquimicos

Para los andlisis geoquimicos, las muestras de sedimento fueron deshidratadas mediante
liofilizacion, un proceso de secado que impide que ocurran cambios potenciales en las
composiciones elementales e isotopicas derivadas del secado al aire o al horno (Meyers y
Teranes, 2001). Una vez secas, las muestras fueron maceradas y homogeneizadas hasta
obtener una textura de arcilla usando un mortero de &gata. Las muestras pulverizadas se

sometieron a diferentes tipos de analisis geoquimicos, los cuales se describen a continuacion.

6.1.1.1. Composicion elemental inorganica

La composicion geoquimica elemental se determind utilizando un analizador portéatil de
fluorescencia de rayos X (XRF, siglas en inglés) modelo Thermo Scientific Niton XL3t,
obteniéndose tres mediciones por muestra. Este método no destructivo tiene como principio
la emision de rayos X, los cuales causan una excitacion electromagnética caracteristica de
cada tipo de material. Asi, es posible detectar los diferentes elementos quimicos presentes en
el sedimento (Boyle, 2000). Con las mediciones obtenidas del analisis XRF se determinaron
las concentraciones elementales medidas en partes por millon (ppm). Mediante estadistica
descriptiva se determind la confiablidad de los datos con respecto al error de deteccion
instrumental, excluyendo aquellos elementos que se encontraron por debajo del limite de

deteccion en mas del 20% de las muestras. Este analisis se llevd a cabo en el Laboratorio de
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Geoquimica Ambiental del Laboratorio Nacional de Geoquimica y Mineralogia (LANGEM)
del Instituto de Geologia de la Universidad Nacional Autdnoma de México.

6.1.1.2. Composicién organica e isotdpica

Las concentraciones totales de carbono (TC, siglas en inglés) y nitrogeno (TN, siglas en
inglés) se determinaron con un analizador elemental CHNS, modelo Carlo-Erba NA-1500.
Para ello, se oxidaron completamente 10 mg de muestra mediante combustién instantanea (a
una temperatura de 980 °C), convirtiendo todas las sustancias organicas e inorganicas en
productos de combustion. Los gases liberados (CO2, H.O y N) pasaron a través de un horno
de reduccidn y fueron arrastrados por la accion del helio a la columna cromatografica donde
se separaron y detectaron por medio de conductividad térmica. El carbono inorgénico total
(TIC, siglas en inglés) se determind en un dispositivo automatico Automate Prep Device™
donde se acidificaron 10 mg de muestra para convertir los carbonatos en gas CO..
Posteriormente y usando un depurador de nitrato de plata, el CO; fue transferido a un
Coulémetro de CO; (UIC, Inc. modelo 5011). En este equipo, el CO; es arrastrado por el
nitrogeno (N2) libre de CO; a la celda coulométrica, donde es absorbido cuantitativamente
después de reaccionar con etanolamina, obteniendo asi las mediciones de TIC. EI TC, el TN
y TIC se expresaron como porcentajes en peso. El carbono organico total (TOC, siglas en
inglés) se calculé como TOC [%] = TC — TIC. La relacion atdmica C/N se determind a partir

del TOC calculado y los valores medidos de TN.

Para la medicion de is6topos estables de nitrdgeno (§*°Norg) y carbono (82Corg) de la
materia organica se usaron muestras no acidificadas y descarbonatadas, respectivamente.
Estas ultimas se trataron por digestion usando acido clorhidrico (HCI) 1.0 M durante 48
horas. Posteriormente, las muestras descarbonatadas se enjuagaron con agua desionizada
para eliminar el exceso de acido y cloro. Las muestras acidificadas y no acidificadas se
procesaron de manera independiente de la siguiente manera: se cargaron muestras de
aproximadamente 50 mg en capsulas de estafio y se colocaron en un carrusel automatizado
de 50 posiciones de un analizador elemental Costech. Después de la combustién instantanea
a 1,020 °C en una atmosfera rica en oxigeno, los gases de combustion se transportaron en

una corriente de helio a través de una columna de reduccion caliente (650 °C) hecha de cobre
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elemental para eliminar el oxigeno. La corriente efluente pasé a través de una trampa de
perclorato de magnesio para eliminar el agua, seguida de una columna de cromatografia de
gases de 0.8 ma 115 °C para separar el N2 del CO.. Luego, los gases de combustion pasaron
a través de una interfaz Conflo Il a un espectrdmetro de masas de relaciones isotdpicas
Thermo Finnigan DELTAplus XL que funciona en modo de flujo continuo, con el que se
midio el gas de muestra en relacion con los gases de referencia de laboratorio N2> y CO». La
precision analitica y la exactitud se determinaron mediante analisis repetidos del estandar
USGS40. Los resultados de isétopos estables se reportan en partes por mil (%o) usando
notacion delta estandar en relacion con Vienna PeeDee Belemnite (VPDB) para el §**Corg Y
en relacion con el aire (N2 atmosférico) para el 8°Norg. Todos los andlisis de C y N se
realizaron en el Laboratorio de isotopos Estables del Departamento de Ciencias Geoldgicas

de la Universidad de Florida.

6.1.2. Analisis palinologicos

Los datos palinoldgicos fueron compilados de trabajos publicados previamente: 49 muestras
de la peninsula de Yucatdn y montafias adyacentes (Correa-Metrio et al., 2011), 32
extendidas hacia Centroamérica (Guatemala, Honduras y El Salvador; Franco-Gaviria et al.,
2018a), 17 muestras del centro de Mexico (Correa-Metrio et al., 2013), asi como 34 nuevas
muestras reportadas para la regién de estudio por Lopez-Esquivel (2021) (Apéndice 1). La
preparacion y analisis de todas las muestras para analisis palinologicos siguié el protocolo

estandar (Faegri y Iversen, 1989) para garantizar la homogeneidad del conjunto de datos.

6.2. Variables ambientales
6.2.1. Clima

El espacio climético se caracterizo en términos de variables climaticas obtenidas de la base
de datos WorldClim 2.1 (Fick y Hijmans, 2017). Este repositorio ofrece datos climaticos
mensuales globales de temperatura minima, media y maxima, precipitacion y 19 variables
que han denominado “bioclimaticas” y que se derivan de las variables de temperatura y
precipitacion (Cuadro 1). Los datos disponibles tienen una resolucion espacial de hasta ~1

km?, generados mediante la interpolacion de datos climaticos medios mensuales obtenidos
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de estaciones meteoroldgicas distribuidas a nivel mundial, con datos disponibles entre 1970
y 2000 (Hijmans et al., 2005; Fick y Hijmans, 2017).

Particularmente, se descargaron los archivos raster de cada una de las 19 variables
bioclimaticas (BIO1-B1019; Cuadro 1) a una resolucién espacial de 2.5 minutos (~5 km,
donde cada pixel tiene un area de ~25 km?). Las variables representan atributos anuales (e.g.,
temperatura media anual, precipitacion total anual), estacionalidad (e.g., rango anual de
temperatura y precipitacion) y factores ambientales extremos o limitantes (e.g., temperatura

del mes mas frio y célido, o precipitacion de los trimestres mas himedos y secos).

6.2.2. Vegetacion

La vegetacion se describi6 en términos del indice de Vegetacion de Diferencia Normalizada
(NDVI, siglas en inglés). Este indice es uno de los indicadores mas comunmente utilizados
en estudios de vegetacion mediante técnicas de percepcion remota. Es un indicador numérico
que utiliza el valor de reflectancia de las bandas del rojo y del infrarrojo cercano, del espectro
electromagnético, para obtener informacion puntual acerca del vigor de la vegetacion (Xue
y Su, 2017). Los datos se derivaron del producto MODIS MOD13Q1.006 Terra Vegetation
Indices de laNASA EOSDIS Land Processes DAAC, obtenidos a partir del catalogo de datos
de Google Earth Engine (Didan, 2015). El producto MOD13Q1.006 proporciona imagenes
raster corregidas atmosféricamente con valores de NDVI generados cada 16 dias a una
resolucion espacial de 250 m (cada pixel con un area de 0.06 km?). Los valores de cada
archivo raster oscilan entre -2000 y 10,000, siendo los valores bajos y altos indicadores de

un menor y mayor vigor de la vegetacion, respectivamente.

6.2.3. Impacto humano

El impacto humano se evalué utilizando el Human Influence Index (HII), derivado del Global
Human Footprint Dataset (Wildlife Conservation Society et al., 2005). EI HII es un conjunto
de datos creado a partir de nueve capas de datos globales que cubren la presion de la
poblacién humana (densidad de poblacién), el uso humano de la tierra y la infraestructura
(&reas edificadas, luces nocturnas, uso de la tierra/cobertura de la tierra) y el acceso humano

(costas, carreteras, ferrocarriles, rios navegables). Se descarg6 el HII como archivo raster a
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una resolucion espacial de ~1 km (cada pixel con un area de ~1 km?) y se extrajeron los
valores para cada sitio de estudio. Los valores de indice de influencia humana (HII) oscilan
desde cero para areas totalmente virgenes hasta 64 para regiones totalmente urbanizadas
(Sanderson et al., 2002).

6.2.4. Topografia

Las variables topograficas se derivaron a partir de modelos digitales de elevacion (DEM,
siglas en inglés) obtenidos de la SRTM 90m DEM Digital Elevation Database
(https://srtm.csi.cgiar.org/). Los datos digitales de elevacion de SRTM proporcionados en
esta base de datos se han procesado para llenar los vacios de datos y estan disponibles en
formato Arcinfo, ASCII y GeoTiff para facilitar su uso en una variedad de aplicaciones de
procesamiento de imagenes y SIG (Jarvis et al., 2008). El area de estudio fue cubierta por
diez iméagenes GeoTiff (DEM) de 5 x 5 grados proyectadas en coordenadas métricas con una
resolucion espacial de 90 m (cada pixel con un area de 0.008 km?). Posteriormente, las diez
iméagenes DEM se unieron generando un Unico raster de elevacion. Basado en este raster se
obtuvieron los valores de elevacion de cada sitio de estudio. Adicionalmente, del raster de
elevacion se genero un raster de pendiente con la misma resolucién espacial. La pendiente se
calculd de acuerdo con Ritter (1987). Finalmente, para cada sitio de estudio se extrajeron los
valores promedio de pendiente utilizando un buffer de 5 km a partir del centro del cada lago.
Los valores de elevacion y pendiente obtenidos se utilizaron como variables que describen

la topografia.

La extraccion y manipulacion de los datos climaticos, de cobertura vegetal, impacto humano
y topografia en formato raster se realiz6 en R (R Core Team, 2021) utilizando los paquetes

raster (Hijmans, 2020) y sp (Pebesma y Bivand, 2005).

6.2.5. Geologia

Se generd una clasificacion a priori basada en la litologia dominante de cada sitio de estudio
utilizando del archivo shapefile de la base de datos de mapas litologicos globales (GLiM)
cuadriculado a una resolucién espacial de 0.5° (~ 56 km, Hartmann y Moosdorf, 2012). La

visualizacion y obtencion de datos se realiz6 en ArcGIS con una proyeccion EPSG:4326
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(latitud y longitud sobre el elipsoide WGS84). A partir de ello, se obtuvo una variable
categorica llamada geologia que describe el contexto geoldgico de cada sitio en términos de
cuatro categorias: rocas igneas volcanicas (IV), rocas igneas pluténicas (IP), rocas

sedimentarias siliciclasticas (SS) y rocas sedimentarias carbonatadas (SC).

6.3. Analisis de datos

El andlisis de datos se llevo a cabo bajo las siguientes etapas: (i) reprocesamiento de bases
de datos para reducir su complejidad y (ii) ajuste y seleccion de modelos estadisticos para
explicar los indicadores sedimentarios en términos de los atributos ambientales del area de

estudio.

6.3.1. Reprocesamiento de datos

En la medida en la que algunos conjuntos de datos resultaron ser muy complejos, se
realizaron diferentes procedimientos de simplificacion a fin de poder incluirlos en el ajuste
de modelos estadisticos. Este fue el caso de los indicadores sedimentarios, tanto geoquimicos
como polinicos, y de los atributos regionales del climay la vegetacién (NDVI). Por su parte,
las variables de impacto humano (HI1), elevacién, pendiente, asi como la variable categorica
de geologia se usaron sin ningln tipo de transformacion. A continuacién, se describen los

métodos utilizados en el reprocesamiento de datos.

6.3.1.1. Datos geoquimicos: escalamiento multidimensional no métrico (NMDS)

Se aplico un anélisis de escalamiento multidimensional no métrico (NMDS, siglas en inglés;
Legendre y Legendre, 1998) usando la matriz de datos geoquimicos estandarizados para
resumir y conocer las similitudes entre las muestras de acuerdo con su composicion
geoquimica. El NMDS proyecta datos multivariados a lo largo de k ejes latentes basados en
la distancia entre muestras con el objetivo de visualizar las relaciones topoldgicas originales
entre ellas (Legendre y Legendre, 1998). La dimensionalidad del nuevo espacio ordenado (k)
esta definida a priori por el analista; muestras con puntajes similares en el espacio k
dimensional (en esta investigacion k = 2) presentan similitudes en términos de su

composicion geoquimica. Los puntajes de las muestras se obtuvieron directamente de la
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ordenacion, mientras que los atributos fueron proyectados sobre el espacio de ordenacion
mediante el uso de medias ponderadas (Borcard et al., 2011). Los puntajes obtenidos por las

muestras en la ordenacion (NMDS1 y NMDS?2) se utilizaron como variables geoquimicas.

6.3.1.2. Datos palinolégicos: analisis de correspondencia sin tendencia (DCA)

Se realiz6 un analisis de correspondencia sin tendencia (Detrented Correspondende Analysis
0 DCA, siglas en inglés; Hill y Gauch, 1980) usando la matriz de datos palinolégicos,
ponderando para abajo a los taxones mas raros para evitar sobreestimar las diferencias entre
muestras y procurar una sefial regional (Caballero-Rodriguez et al., 2018). Esta técnica
permite resumir la variabilidad reflejada por los diferentes taxones polinicos, ordenandolos
en un espacio comun dimensionalmente reducido (Hill y Gauch, 1980). EI DCA mejora las
ordenaciones de reescalamiento multidimensional al reducir el efecto de arco producido por
otras técnicas de ordenacion. Dado que la varianza de la ordenacién se corrompe por la
técnica usada para eliminar la tendencia, los valores propios tienen que interpretarse como
un reflejo de la importancia relativa de los ejes (Correa-Metrio et al., 2014). Por su parte, las
longitudes de los ejes del DCA se miden en unidades de desviacion estandar, los cuales se
interpretan directamente en términos de recambio ecoldgico. Por ultimo, el DCA produce
puntajes tanto para muestras como para especies. Estos ultimos indican la posicion relativa
de los taxones en el espacio reducido con respecto a como varian de forma coordinada entre
las muestras. El significado de los ejes DCA se infiere despues evaluando la posicion relativa
de los taxones en términos de su distribucion en los gradientes ambientales (Correa-Metrio
etal., 2014). Los puntajes de las muestras en los primeros dos ejes obtenidos de la ordenacién
(DCA1 y DCA2) para cada sitio fueron utilizados como variables polinicas para los analisis

posteriores.

6.3.1.3. Datos climaticos: analisis de componentes principales (PCA)

La variabilidad climética es el resultado de interacciones no lineales, complejas y de alta
dimensionalidad (Hannachi et al., 2007). Para su estudio, en las ciencias atmosféricas se ha
utilizado comdnmente las funciones empiricas ortogonales (EOF, siglas en inglés), las cuales

se basan en el analisis de componentes principales (PCA, siglas en inglés) para describir,
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reconstruir y resumir campos de datos de muchas dimensiones (Hannachi et al., 2007;
Monahan et al., 2009; Taylor et al., 2013). Para resumir el clima del rea de estudio en el
menor nimero de variables posibles se aplico un PCA al conjunto de datos biocliméticos de
WorldClim (Fick y Hijmans, 2017). Los datos sometidos al PCA fueron estandarizados para
evitar efectos espurios causados por la heterogeneidad dimensional de los datos originales.
En la practica, el objetivo del PCA es encontrar un nuevo conjunto de variables que capturen
la mayor parte de la varianza observada en los datos originales a través de combinaciones
lineales de ellas (Legendre y Legendre, 1998; Hannachi et al., 2007). Se utiliz6 el modelo de
broken-stick (varilla rota) para determinar la significancia de los componentes principales
derivados (Legendre y Legendre, 1998). Los puntajes de los sitios en los ejes que fueron
significativos se utilizaron para generar rasters climaticos que abarcaron toda el area de
estudio. Frecuentemente la mayor parte de la varianza esta asociada a los primeros
componentes principales (0 ejes), cuyo significado puede vincularse a posibles procesos
conocidos (Legendre y Legendre, 1998). A partir de cada raster climatico se obtuvieron los
valores para cada sitio de estudio definiendo asi las variables PC1 y PC2, utilizadas como

variables climaticas predictoras.

6.3.1.4. Estadisticos del vigor de la vegetacion

Para cada sitio representado en el muestreo se descargaron 250 imagenes de NDVI en
formato réster que cubren un periodo de 10 afios (febrero de 2000 - diciembre de 2010). Se
obtuvieron los valores promedio de NDVI de cada una de ellas para un radio de 15 km
alrededor de cada sitio. A partir de esto, se generé una matriz de datos de 132 sitios por 250
valores de NDVI, la cual representa una serie de tiempo de 10 afios para cada sitio. A partir
de esta matriz se obtuvo la variable NDVlpromedio, que es un indicador del vigor de la
vegetacion para cada sitio. Ademas, la serie de tiempo asociada a cada sitio se transformo en
una matriz mensual, la cual fue sometida a una descomposicién aditiva de series de tiempo
para expresar las series de datos de NDVI observados en términos de su tendencia,
estacionalidad y aleatoriedad (Verbesselt et al., 2010). De estas tres propiedades, solamente
se cred una matriz con los valores del componente estacional de la descomposicion aditiva.

Se calculd el rango (valor maximo — valor minimo) para conocer la magnitud de la variacion
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del vigor de la vegetacion a lo largo del afio. Los valores de NDV lpromedio Y NDV lestacionalidad

(rango) se utilizaron como variables representativas de la vegetacion.
6.3.2. Ajuste y seleccion de modelos estadisticos

Se ajustaron modelos de regresion lineal multiple para cuantificar el efecto de las variables
ambientales sobre los indicadores geoquimicos y palinoldgicos. Este tipo de modelos es
utilizado para explicar, a partir de un grupo de variables independientes (o explicativas), el
comportamiento de una variable dependiente (0 de respuesta; Allison, 1999). En esta
investigacion, todos los atributos ambientales descritos antes (PC1, PC2, NDVlpromedio,
NDV lestacionatidad, HII, elevacion, pendiente y geologia), incluyendo las coordenadas
geogréficas (longitud/latitud) se utilizaron como variables explicativas. La longitud y la
latitud fueron incluidas en el analisis porque las variables ambientales tienden a seguir un
patron sistemético en el espacio (Hoyos et al., 2017). Como variables de respuesta se
utilizaron los puntajes de cada uno de los ejes de las ordenaciones geoquimica (NMDS1 y
NMDS?2) y palinoldgica (DCAL1 y DCAZ2). Para el ajuste de los modelos se estandarizaron
todas las variables explicativas (con excepcion de la variable categorica de geologia) para
evitar los efectos de la heterogeneidad dimensional y poder compararlas en términos del

tamafio de su efecto (Correa-Metrio et al., 2016).

El modelo inicial para cada variable de respuesta fue el modelo global, el cual incluyé
a todas las variables explicativas (atributos ambientales y coordenadas geogréficas) y a cada

uno de los puntajes de las ordenaciones como variable de respuesta (Y):

Y -~ LOI’]gItUd + Latltud + PCl + PC2 + NDVIpromedio+ NDVIestacionaIidad + H” +

Elevacion + Pendiente + Geologia (categorica)

A partir de cada modelo global se gener6 una serie de modelos con todas las
combinaciones posibles de variables explicativas. Seguidamente, se ordenaron cada uno de
los modelos ajustados en funcién de su AIC (criterio de informacion de Akaike). EI AIC es
un estimador de la calidad relativa de los modelos estadisticos basado en la teoria de
informacion y en la verosimilitud del modelo (Akaike, 1974). En general, el AIC indica que

tan parsimonioso es un modelo en comparacion a otro (e.g., modelo nulo, es decir, un modelo
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sin predictores). En este sentido, los modelos mas parsimoniosos son aquellos que presentan
AIC maés bajos e indican un mejor balance entre la capacidad explicativa y la complejidad
(Garibaldi et al., 2017). Una vez organizados los modelos de menor a mayor AIC, la
seleccion del modelo se basé en AAIC, que es la diferencia entre el AIC del modelo de interés
y el AIC del modelo de mejor ajuste. Se seleccionaron aquellos con un AAIC < 2, es decir,
con una diferencia en el AIC de maximo dos unidades con respecto al modelo de menor AIC
(Burnham y Anderson, 2002). Si el conjunto de modelos seleccionado resulté mayor a 1, es
posible que no haya un solo mejor modelo sino varios. Bajo estas circunstancias, se empled
un enfoque de promedio de modelos. Este procedimiento implica calcular un promedio
ponderado de las estimaciones de los parametros, de modo que las estimaciones de los
parametros de los modelos que aportan poca informacién sobre la varianza en la variable de
respuesta tengan poco peso (Burnham y Anderson, 2002; Grueber et al., 2011). El
procedimiento utilizado para promediar modelos en este estudio fue el método cero
(Burnham y Anderson, 2002) o tambien denominado promedio completo (full average;
Barton, 2020). En este método, una estimacion de parametro de cero se sustituye en aquellos
modelos donde el parametro dado estd ausente, y la estimacion de parametro se obtiene
promediando todos los modelos en el conjunto de modelos seleccionado. Por lo tanto, este
método disminuye el tamafio del efecto de los predictores que tienen efectos débiles.
Nakagawa y Freckleton (2011) recomiendan utilizar este método cuando el objetivo del
estudio es determinar qué factores tienen el efecto mas fuerte en la variable de respuesta.
Finalmente, se evaluaron la normalidad y la homocedasticidad de los residuos de cada
modelo promediado, asi como la distribucién de los tamafios de efecto (coeficientes de

regresion) para cada variable explicativa en los modelos promediados utilizados.

Todos los andlisis estadisticos se realizaron en R (R Core Team, 2021). Para los
analisis multivariados (NMDS, DCA y PCA) se utilizo el paquete vegan (Oksanen et al.,
2020). La descomposicion aditiva de series de tiempo se realizd con las funciones ts y
decompose (R Core Team, 2021). El ajuste, la seleccion y el promediado de modelos se

realizé con las funciones del paquete MuMIn (Barton, 2020).
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7. RESULTADOS

7.1. Indicadores sedimentarios
7.1.1. Geoquimica
7.1.1.1. Composicién geoquimica de los sedimentos

El anélisis XRF detectd concentraciones de 34 elementos quimicos; sin embargo, 18
elementos fueron excluidos debido a que estuvieron por debajo del limite de deteccion en
mas del 20% de las muestras (Fig. 7). Por lo tanto, solo se consideraron concentraciones de
Sr, Fe, Ca, Zn, Rb, K, S, Ti, Zr, V' y Mn, ademas de las variables obtenidas de los analisis de
CyN (TN, TC, TOC, TIC, C/N, 8"*Norg y 8*Corg) para el andlisis multivariado.
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Figura 7. Porcentaje de deteccion de las variables geoquimicas en las 132 muestras analizadas
mediante XRF y andlisis geoquimicos de C y N. En amarillo se destacan las variables geoquimicas
detectadas en méas del 80% de las muestras.

Del analisis de deteccion por XRF, el Ca fue el elemento mas abundante
(concentracion promedio, 135,633 ppm; rango, 1,026-503,514 ppm), seguido por el Fe
(concentracion promedio, 36,289 ppm; rango, 625-173,334 ppm). Las concentraciones de K
oscilaron entre 235y 20,530 ppm (concentracién promedio, 5,819 ppm), las de Ti entre 109
y 11,317 ppm (concentracién promedio, 3,867 ppm), las de S entre 175 y 18,805 ppm
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(concentracion promedio, 2,083 ppm), las de Mn entre 50 y 4,688 ppm (concentracion
promedio, 755 ppm) y las del Sr entre 7 y 2,960 ppm (concentracién promedio, 435 ppm).
Los elementos menos abundantes fueron el Zr con concentraciones entre 6 y 530 ppm
(concentracion promedio, 162 ppm), el Rb entre 3 'y 222 ppm (concentracion promedio, 42
ppm), el V entre 16 y 433 ppm (concentracion promedio, 137 ppm) y el Zn entre 10 y 611
ppm (concentracion promedio, 113 ppm) (Fig. 8).

Las concentraciones de TC oscilaron entre 0.5y 41.3 % (concentracion promedio, 9.7
%), mientras que el TN entre 0.03 y 3.3 % (concentracion promedio, 0.6 %). Las
concentraciones de TIC variaron entre 0 y 11.3 % (concentracion promedio, 2.8 %) y las de
TOC entre 0.4 y 41.1 % (concentracion promedio, 6.9 %). Por su parte, el cociente TOC/TN
(C/N) obtuvo valores entre 6.1 y 26.5 (valor promedio, 11.7) (Fig. 8).

Las relaciones isotopicas de nitrogeno (8'°Norg) en la materia organica mostraron
valores entre -0.9 y +18.3 %o, con un promedio de 4.6 %o. Los valores de 5'Corg en la materia
orgénica mostraron valores méaximos y minimos de -16.1y -37.9 %o, respectivamente, y una
media de -26.1 %o (Fig. 8).

7.1.1.2. Ordenacion basada en la geoquimica de los sedimentos (NMDS)

La ordenacion de la base de datos geoquimica producida por el NMDS tuvo un estrés de 0.17
(Fig. 9), lo que significa que es muy confiable (Legendre y Legendre, 1998). El eje 1
(NMDS1) estuvo definido principalmente por las concentraciones de Ca, K, Rb, Zr, Sr, Ti,
V, Fe, Zny Mn, y por los valores de TIC. Los puntajes de NMDS1 oscilaron entre -5.2'y 4.9
(Fig. 9). Las muestras con puntajes positivos tuvieron concentraciones altas de K, Rb, Zr, Ti,
V, Fe, Zn y Mn, mientras las muestras con puntajes negativos tuvieron concentraciones de
TIC, Cay Sr mayores. El eje 2 (NMDS2) estuvo definido principalmente por la geoquimica
organica, con oscilaciones de los puntajes de las muestras de entre -8.1 y 4.1 (Fig. 9). Las
muestras con puntajes negativos tuvieron un alto contenido de TOC, TN, TC,
concentraciones altas de Sy Zn, y valores mas negativos de 6*3Corg, mientras que las muestras

con puntajes positivos tuvieron valores altos de §°*Norg, K y Rb.
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de acuerdo con sus puntajes en los ejes NMDS1 (arriba) y NMDS2 (abajo).
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Figura 9. Analisis de escalamiento multidimensional no métrico (NMDS) basado en la composicion
geoquimica. (A) Ordenacion de los puntajes de muestras; el rectangulo azul representa el panel B.
(B) Detalle de los vectores basados en promedios ponderados de cada variable geoquimica. (C)
Distribucién de frecuencias de los puntajes de muestras en los ejes NMDS1 (izquierda) y NMDS2
(derecha). Los nameros identifican los nombres de los lagos incluidos en este estudio (Apéndice 1).

7.1.2. Polen
7.1.2.1. Ensambles palinolégicos

Los datos polinicos conformados por los porcentajes de la suma de polen de los 132 sitios de
estudio incluyeron un total de 176 taxones (Fig. 10). Los taxones mas representativos en los
espectros de polen, en orden decreciente, fueron Pinus (0-631.6 %, media 46.98 %),
Moraceae (0-431.8 %, media 23.83 %), Poaceae (0-95.2 %, media 21.04 %), Quercus (0-
266.1 %, media 19.98 %), Melastomataceae (0-59.7 %, media 7.76 %), Asteraceae
tubuliflorae (0-30.9 %, media 7.12 %), Alnus (0-100 %, media 6.73 %), Ambrosia (0-87.3
%, media 4.75 %), Amaranthaceae (0-71.4 %, media 4.34 %) y Celtis (0-20.6 %, media 3.05
%). Todos estos presentes en mas de la mitad de las muestras. Otros taxones también fueron
persistentes, aunque en porcentajes mas bajos: Cupressus/Juniperus (0-41.3 %, media 2.19
%), Bursera (0-26 %, media 1.92 %), Cecropia (0-15.29 %, media 1.72 %), Euphorbiaceae
(0-9.5 %, media 1.67 %), Fabaceae (0-22.9 %, media 1.66 %), Caesalpiniaceae (0-14.6 %,
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media 1.66 %), Brosimum (0-33.6 %, media 1.62 %), Ficus (0-23.5 %, media 1.55 %),
Myrica (0-19.8 %, media 1.22 %), Thypa (0-24.9 %, media 1.16 %), Brassicaceae (0-24.7 %,
media 1.15 %), Trema (0-19.6 %, media 1.13 %), Rubiaceae (0-15.5 %, media 1.12 %),
Convolvulaceae (0-7.6 % media 1.08 %) y Mimosa (0-9.5 %, media 1.07 %). El resto de los
tipos polinicos estuvieron subrepresentados, con porcentajes promedio < 1% (Apéendice 2).
Entre ellos, taxones como Dalea, Phyllanthus, Calophyllum, Ricinus, Plantago, Goupia,
Erythroxylum Anthurium, Bertiera, Cochlospermum, Commiphora, Cuphea, Fuschia, Salix,
Symphonia, Arenaria, Astronium, Cestrum, Heisteria, Capparis, Dyospiros, Lecythidaceae,
Cunoniaceae, Dilleniaceae, Gentianaceae y Geraniaceae solo estuvieron presentes en una
sola localidad (Apéndice 2).

7.1.2.2. Ordenacion basada en los ensambles palinologicos (DCA)

La ordenacién del DCA basado en los datos palinoldgicos mostrd las relaciones de los
taxones polinicos y los sitios a lo largo de cuatro ejes (Cuadro 2). Los primeros dos ejes de
la ordenacion (DCA1 y DCAZ2) tuvieron valores propios de 0.50 y 0.26, con longitudes de
3.02 y 2.42 desviaciones estandar (DE), respectivamente. Los puntajes de los taxones
variaron entre -3.00 y 3.78 en el DCAL, mientras que en el DCA2 variaron entre -7.47 'y 2.20
(Cuadro 2; Fig. 11a). Los puntajes de las muestras oscilaron entre -1.28 y 1.73 para el DCA1,
y entre -0.49y 1.92 en el DCA2 (Cuadro 2; Fig. 11b).

Cuadro 2. Resultados numericos del Analisis de Correspondencia sin Tendencia (DCA)
aplicado a la base de datos palinolégicos.

Atributo DCA1 DCA2 DCA3 DCA4
Valores propios 0.5068 0.2639 0.2133 0.1611
Longitud del eje (DE) 3.0241 2.421 2.3316 2.9097
Puntaje minimo para los taxones -3.008 -71.4779 -2.9212 -2.7403
Puntaje maximo para los taxones 3.7899 2.2034 2.4647 4.2466
Puntaje minimo para las muestras -1.2849 -0.4957 -1.2795 -1.5477
Puntaje maximo para las muestras 1.7393 1.9252 1.0521 1.362
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DCA2
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A lo largo del DCAL, taxones como Brosimum, Cecropia, Melastomataceae, Trema,
Protium, Spondias y Moraceae tuvieron puntajes positivos, mientras que Abies, Myrica,
Cupressus/Juniperus, Quercus, Alnus, Pinus, Fraxinus y Liquidambar tuvieron puntajes
negativos (Fig. 11a). En relacion con el DCA2, en el lado positivo del eje se colocaron
Ambrosia, Ficus, Cupressus/Juniperus, Moraceae, Brosimum, Solanaceae, Asteraceae-
tubuliflorae y Poaceae, mientras que en el lado negativo se acomodaron Pinus, Quercus,
Machaerium, Liguidambar, Begonia, Rubiaceae, Euphorbiaceae, Fabaceae, Thypa,
Fraxinus, Bignoniaceae, Convolvulaceae, Malpighiaceae, Brassicaceae y Myrica, entre otros
(Fig. 11a). En términos de la ordenacion de muestras en el espacio definido por los dos
primeros ejes del DCA, estas presentan la mayor parte de su variabilidad a lo largo del DCA1
(Fig. 11b). A lo largo del DCAZ2, las muestras se caracterizan por puntajes cercanos al origen,

a excepcion de cuatro sitios que obtuvieron puntajes > 1 en este eje (Fig. 11b).
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Figura 11. Analisis de correspondencia sin tendencia (DCA) basado en los porcentajes de polen. (A)
Ordenacién de los taxones. (B) Ordenacion de las muestras. (C) Distribucion de los puntajes de las
muestras en DCAL (izquierda) y DCA2 (derecha). Los nimeros identifican los nombres de los lagos
incluidos en este estudio (Apéndice 1).
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7.2. Variables ambientales
7.2.1. Clima

El PCA basado en las 19 variables bioclimaticas de WorldClim resumid el espacio climético
en términos de dos ejes que explican una cantidad de varianza equivalente a 14 de las
variables originales (Fig. 12a-b). Los primeros dos componentes principales (PC1 y PC2)
fueron estadisticamente significativos bajo el modelo de broken-stick (varilla rota) y en
conjunto explicaron el 73.53 % de la varianza total contenida en el conjunto de datos
climéticos (PC1, 53.73 %; PC2, 20.80 %). El eje 3 explico un 12.37 % adicional y también

fue significativo. El resto de los componentes principales no fueron significativos (Fig. 12b).

Los grupos de vectores correspondientes a las variables de temperatura (B101, BIO5,
B106, BIO8, BI09, BIO10y BIO11) y a las de precipitacion (B1012, BIO13, BIO14, BIO16,
B1017, BIO18 y BIO19) se acomodaron en el extremo positivo del PC1, segregandose a lo
largo del PC2 (Fig. 12a). Hacia el extremo negativo del PC1 se ordenaron los vectores de
estacionalidad (BIO2, BIO4, BIO7 y BIO15), los cuales se correlacionaron negativamente
con las variables de precipitacion, dadas sus coordenadas positivas a lo largo del PC2 (Fig.
12a).

Los puntajes mas positivos en el PC1 se corresponden con sitios con temperaturas
mas altas y niveles mayores de precipitacion (e.g., el sur de la peninsula de Yucatéan) (Fig.
12c). Los valores mas negativos en el PC1 se corresponden con sitios mas frios y secos (e.g.,
las zonas montafiosas de México y la Cordillera Centroamericana). En términos de PC2, los
puntajes positivos se asocian con sitios mas calidos, secos y de mayor estacionalidad,
mientras que los puntajes negativos se corresponden con sitios con alta precipitacion y una
estacionalidad menos marcada (Fig. 12d). El gradiente climatico representado por el PC2 se

puede observar claramente en la peninsula de Yucatan (Fig. 12d).

51



(A)

(B)

10—

52.58%

—o— Broken Stick

213 Temperatura

Estacionalidad
BIO15

PC2

Valores propios

20.95%
_2 -

12.96%

BIO

BIO18 %

Precipitacion 6.70%

3.16%
1.69%
 —

T T T 1 T T T

0.82% 0.49% 0.31% 0.12%

-6 -4 -2 0 2 4 6 0
PC1 PC2 PC3 PC4 PC5 PC6 PC7 PC8 PC9 PC10
PC1
22 22
o ®
18 ke 18 (
Lo} -
PC1 PC2

16 4 [IF°2 " 16 o |02

Zf < M - 00

00 b -02
e 14 4|4

=02 -06

T T T T T T T T T T T T T T

-102 -100 -98 -96 -94 -92 -90 -88 -102 -100 -98 -96 -94 -92 -90 -88

Figura 12. Resultados del andlisis de componentes principales (PCA) basado en las variables
bioclimaticas (BIO1-BI019) de WorldClim. (A) Espacio bidimensional generado por el PCA; los
nombres de cada variable bioclimatica se muestran en el Cuadro 1. (B) Modelo brocken-stick (varilla
rota); las barras representan los valores de varianza observados y la linea roja representa los valores
minimos esperados; las cifras en azul indican el porcentaje de varianza explicada de cada
componente. (C) Raéster climatico generado con los puntajes del PC1. (D) Raster climatico generado
con los puntajes del PC2.

Los puntajes del PC1 para las localidades estudiadas variaron entre -0.297 y 0.277
(Fig. 13a). Los sitios ubicados en la parte sur de la peninsula de Yucatan presentaron valores
mas positivos de PC1, mientras que los sitios de la zona montafiosa del centro de México
obtuvieron los puntajes mas negativos (Fig. 13d). Este patron se pudo observar en la
ordenacion de datos palinoldgicos (DCA) a través de una asociacion directa de los puntajes
de PC1 con los de DCAL (Fig. 13c). En el DCAZ2, los sitios con puntajes mas positivos se
caracterizaron por puntajes bajos del PC1, mientras que la parte negativa de este mismo eje

estuvo inversamente asociada con los puntajes del PC1 (Fig. 13d).
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Los puntajes del PC2 para las localidades estudiadas variaron entre -0.510 y 0.254
(Fig. 13a). El PC2 fue mayor en sitios presentes en el norte de la peninsula de Yucatan y en
la zona costera del Pacifico (Fig. 13e). Con respecto a los puntajes de PC2, la mayoria de los
sitios con puntajes positivos en el DCAL tendieron a presentar puntajes altos de PC2. Por el
contrario, los sitios con puntajes negativos tuvieron en su mayoria puntajes bajos de PC2. En
el DCAZ2 solamente se observo una disminucion de los puntajes de PC2 en la parte negativa
del eje (Fig. 13c).

En la ordenacion de los datos geoquimicos (NMDS), los puntajes de PC1 y PC2 no

mostraron ningdn patrén evidente (Fig. 13b).
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Figura 13. Resultados del andlisis de la variabilidad climética basado en el PCA. (A) Diagramas de
caja y bigote para los puntajes del PC1 y del PC2. (B) Puntajes de muestra de la ordenacion
geoquimica (NMDS) representando los puntajes del PC1 (por tamafio) y PC2 (por escala de grises).
(C) Puntajes de muestra de la ordenacién palinologica (DCA) representando los puntajes del PC1
(por tamafio) y PC2 (por escala de grises). (D) Raster climatico que muestra los valores de PC1 de
cada sitio de estudio (puntos) escalados (en tamafio) con respecto al sitio con el valor de PC1 mas
alto. (E) Raster climatico que muestra los valores de PC2 de cada sitio de estudio (puntos) escalados
(en tamafio) con respecto al sitio con el valor de PC2 mas alto.
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7.2.2. Vegetacion

El NDVlpromedio Vario entre 2726 (menor vigor) y 7896 (mayor vigor) (Fig. 14a). Los sitios
de la peninsula de Yucatan tendieron hacia valores méas altos de NDV lpromedio que los del
centro de México (Fig. 14d). Este patrén se pudo observar en la ordenacién palinoldgica
(DCA) a través de una asociacion directa del vigor de la vegetacion (valores altos de
NDV lpromedio) con los puntajes de DCA1 (Fig. 14c). EI DCA2 no presentd un patron claro
con respecto a los valores de NDV lpromedio. En la ordenacion de datos geoquimicos (NMDS),
se observaron valores altos de NDVlpromedio €n 10s extremos del NMDS1 y una relacion
negativa con NMDS?2 (Fig. 14b).

Los valores de estacionalidad del NDVI variaron entre 617.8 (menor estacionalidad)
y 4186.8 (mayor estacionalidad) (Fig. 14a). Los sitios con valores mas altos de
NDV lestacionalidad S€ Ubican cerca de las costas del Pacifico y Centroamérica, la parte més
oriental del centro de México y la parte norte de la peninsula de Yucatan (Fig. 14e). Sobre el
NMDS de los datos geoquimicos, se observo una asociacion positiva entre el NMDS2 vy el
NDV lestacionatidad (Fig. 14b). EI NMDS1 no mostré ningin patron claro con relacion a la
estacionalidad de la vegetacion. En términos del DCA de los datos palinoldgicos, los sitios
ubicados cerca de la ordenada de origen en el DCA1 tuvieron valores méas altos de
NDV lestacionatidad (Fig. 14C).

7.2.3. Impacto humano

Los valores del HII oscilaron entre 7 (menor impacto humano) y 50 (mayor impacto
humano), con la mayoria de los sitios ubicados entre valores de 18 y 25 (Fig. 15a).
Geograficamente, varios sitios presentes en la peninsula de Yucatan presentaron valores
bajos del HII (Fig. 15b). El Gnico patrén que se identifico en términos de las ordenaciones

fue una asociacion positiva con el NMDS2 de los datos geoquimicos (Fig. 15¢).
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Figura 14. Resultados del andlisis de la vegetacion basado en el promedio y el componente estacional
del NDVI. (A) Diagramas de caja y bigote para NDVlpomedio Y NDV lestacionatidgad. (B) Puntajes de
muestra de la ordenacion geoquimica (NMDS) representando los valores de NDVlpomedio (pOr
tamafio) Y NDVlestacionalicas (pOr escala de grises). (C) Puntajes de muestra de la ordenacion
palinoldgica (DCA) representando los valores de NDV lgromedio (por tamafio) Y NDV lestacionatidad (POF
escala de grises). (D) Mapa que muestra los valores del NDV lyomedio de cada sitio de estudio (puntos)
escalados con respecto al valor de NDVlpomedsio Mmas alto. (E) Mapa que muestra los valores del
NDV lestacionaticad d€ cada sitio de estudio (puntos) escalados con respecto al valor de NDV lestacionalidad

mas alto.

55



(A) 22

®) i il
50 > N N o X
H %_.&e. ° . . ,'.. o o o
. R L% L e
e B ey S8 e
40 ® o'" J‘.. ) e oo
= ' ° o L3
: L
: 18 — 0. o ([ ] %
[} L]
@
*7 HIl o ; . P
: °
1640 ‘e, os O 1 :
50 S . L] Y.
20 | 40 Y, e .
30 B To
il 20 ‘ .. ®
# 10 ' .._'.\.
10 — ' 0 -op
H" ! T T I T T I T
-100 -98 -96 -94 -92 -90 -88
© , ] ° (D) Hil
>2 20 ° - 00000 +
° ’% [6) )
2 % . °
%9 o oo ..' £ 1.5 7 o
Q= ..9‘80’.‘. .”e °o
..: - 0, 9%, 08 o
o~ ° ° (<] .0 o~
2 5 ° o <
2o ° [3) [ ]
2 ° ° o5 % °y °
— o
-4 - o ° e ) - ® .‘.‘. ) .. ... ’
) 0.0 ® “O‘ & b oo
— e
° ° - 0:’ ..f ) ®0 ~%.‘r
-6 ’? o &0 ° o o° °
9, 0o .. L
1l ° -0.5 —
-8 - - 0000@ + o
T T T T T T T T T T T T T
-6 -4 -2 0 2, 4 6 -1.0 -05 0.0 0.5 1.0 1.5
NMDS1 DCA1

Figura 15. Resultados del impacto humano medido por medio del HIl. (A) Diagramas de caja y
bigote para los valores del HII. (B) Mapa de impacto humano que muestra los valores del HIl de cada
sitio de estudio (puntos) escalado (en tamafio) con respecto al valor del HII mas alto. (C) Puntajes de
muestra de la ordenacion geoquimica (NMDS) representando los valores del HII. (D) Puntajes de
muestra de la ordenacion palinoldgica (DCA) representando los valores del HII.
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7.2.4. Topografia

La elevacion varié entre 0 (el nivel medio del mar) y 4,242 m s.n.m. y la pendiente vari6
entre 0.16 y 21.47° (Fig. 16a). En general, los sitios ubicados en el centro de México y las
montafias adyacentes de la peninsula de Yucatan y Centroamérica tuvieron los valores mas
altos de elevacion y pendiente. Por el contrario, la mayoria de los sitios ubicados en la
peninsula de Yucatan, asi como los sitios muestreados en las costas del Pacifico mostraron
los valores mas bajos de elevacion y pendiente (Figs. 16d-e). Este patron se pudo observar
en la ordenacion de datos palinoldgicos (DCA) a traves de una asociacion negativa de los
valores de elevacion y pendiente con los puntajes del DCA1 (Fig. 16¢). En el DCA2, se
observé un incremento en los valores de elevacion y pendiente desde el origen de la
ordenacion hacia los puntajes negativos de este eje (Fig. 16¢). En la ordenacion de los datos
geoquimicos (NMDS) se observo que los sitios con valores altos de elevacion y pendiente
quedaron ubicados entre los valores de 0 y 4 del NMDS1, mientras que, hacia el lado negativo
del mismo eje, se ordenaron principalmente los sitios con valores menores de elevacion y
pendiente. En el NMDS2 no se distinguié ningun patrén de elevacién ni de pendiente (Fig.
16b).

7.2.5. Geologia

En la categoria SC (rocas sedimentarias carbonatadas) de la clasificacion geoldgica se
incluyeron 66 localidades donde las rocas carbonatadas como la caliza, la coquina, la marga
y la dolomia son abundantes (Fig. 17c¢). La mayor parte de los sitios de esta categoria se
encuentran principalmente en la peninsula de Yucatan y solo dos se ubican en el centro de
México. La categoria SS (rocas sedimentarias siliciclasticas) incluy6 10 sitios representados
por rocas sedimentarias detriticas como lutitas, areniscas y conglomerados, incluyendo los
depésitos aluviales (Fig. 17c). La categoria IP (rocas igneas pluténicas) incluyo seis sitios
dominados por rocas plutonicas que contienen cuarzo (e.g., granitos y rocas afines) (Fig.
17c¢). La categoria IV (rocas igneas volcanicas) se conformd por 50 sitios donde dominaron
los basaltos, andesitas, riolitas y dacitas. Estos sitios se localizaron principalmente en las
zonas montafiosas del centro de México y en la cordillera volcanica de Centroamérica (Fig.
17c).
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En la ordenacion de los datos geoquimicos (NMDS) se observé una mayor
representacion de sitos 1V en el lado positivo del NMDS1, mientras que en el lado negativo
se agruparon los sitios SC. Sin embargo, varios sitios SC también estuvieron presentes en el
lado positivo del eje. EI NMDS2 mostr6 una aglomeracion de sitios con todas las categorias
en el lado positivo, mientras que en el lado negativo del eje dominaron los sitios SC (Fig.
17a). En la ordenacion de datos palinologicos (DCA) se distingui6 un patrén consistente en
que los sitios SC estuvieron mejor representados en el lado positivo del DCAL, mientras que
los sitios 1V lo estuvieron en el lado negativo (Fig. 17b). Los sitios IP y SS no mostraron

patrones claros (Fig. 17b).
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Figura 16. Resultados del analisis de la elevacion y la pendiente de las localidades estudiadas. (A)
Diagramas de caja y bigote para los valores de elevacion y pendiente. (B) Puntajes de muestra de la
ordenacién geoquimica (NMDS) representando los valores de elevacion (por tamafio) y pendiente
(por escala de grises). (C) Puntajes de muestra de la ordenacién palinoldgica (DCA) representando
los valores de elevacién (tamafio) y pendiente (escala de grises). (D) Mapa que muestra los valores
de la elevacion de cada sitio de estudio (puntos) escalados (por tamafio) con respecto al valor de
elevacién mas alto. (E) Mapa que muestra los valores de la pendiente de cada sitio de estudio (puntos)
escalados (por tamafio) con respecto al valor de pendiente mas alto.
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Figura 17. Geologia de las localidades estudiadas. (A) Diagrama de barras que muestra la
representacion de cada categoria geoldgica en las muestras. (B) Mapa que ilustra los puntos de cada
sitio de estudio de acuerdo con la categorizacion geoldgica. (C) Puntajes de muestra de la ordenacién
geoquimica (NMDS) representando la categorizacion geoldgica (por colores). (D) Puntajes de
muestra de la ordenacién palinoldgica (DCA) representando la categorizacién geoldgica (por
colores). SC: sedimentarias carbonatadas; SS: sedimentarias siliciclasticas; IP: igneas pluténicas; IV:
igneas volcanicas.
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7.3. Modelos estadisticos

Los modelos utilizados para explicar los puntajes de las ordenaciones geoquimicas y

palinoldgicas a partir de las variables ambientales fueron los siguientes:

1) Modelos NMDS1 (14 modelos; AlCminimo = 543.14): NMDS1 ~ Longitud + PC1 +
PC2 + NDVlpromedio + HII + Elevacion + Pendiente + Geologia (Fig. 18).

2) Modelos NMDS2 (21 modelos; AlCminimo = 520.45): NMDS2 ~ Longitud + Latitud
+ PCl + PCZ + NDVIpromedio + NDVIestacionalidad + H“ + ElevaC|én +
Pendiente (Fig. 19).

3) Modelos DCA1 (5 modelos; AlCminimo = 198.05): DCAL ~ Longitud + PC1 + PC2
+ NDVIpromedio + NDVIestacionalidad + H“ + ElevaC|én + Pendlente (F'g 20)

4) Modelos DCA2 (4 modelos; AlCminimo = 100.43): DCA2 ~ Longitud + Latitud +
PC1 + PC2 + Elevacién + Pendiente (Fig. 21).

La significancia estadistica de los predictores en las regresiones maltiples de los
puntajes geoquimicos (NMDS) en funcion de los atributos ambientales mostrd que el eje 1
(modelo NMDS1 promediado) estuvo relacionado de manera positiva con la geologia (IP,
IV y SS), y negativa con el HIl y la geologia (SC) (Fig. 18b; Cuadro 3). El eje 2 (modelo
NMDS2 promediado) estuvo relacionado de manera positiva solamente con el
NDV lestacionalidad (Fig. 19; Cuadro 3).

La significancia estadistica de los predictores en las regresiones multiples de los
puntajes palinolégicos (DCA) en funcion de los atributos ambientales mostré que el eje 1
(modelo DCA1 promediado) estuvo relacionado de manera positiva con el NDVpromedio, Y
negativa con el NDV lestacionalidad, 12 pendiente, el PC1 y la elevacion (Fig. 20; Cuadro 3). El
eje 2 (modelo DCA2 promediado) estuvo relacionado de manera negativa con la pendiente y
la longitud (Fig. 21; Cuadro 3).

Los residuos de los modelos NMDS1 y DCAL presentaron una distribucién normal
(Figs. 18c y 20c) de acuerdo con los valores obtenidos en la prueba de Shapiro-Wilk (w =
0.99, P =0.29 para el modelo NMDS1 promediado; w =0.98, P = 0.08 para el modelo DCA1
promediado). Ademas, los modelos NMDS1 y DCAL cumplieron con el supuesto de
homocedasticidad (Figs. 18d y 20d). Por el contrario, los modelos NMDS2 y DCA2 no
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cumplieron con el supuesto de homocedasticidad ni presentaron una distribucion normal de

sus residuos (Figs. 19y 21c-d).

Cuadro 3. Modelos promediados para explicar los puntajes geoquimicos (modelos NMDS1
y NMDS22) y palinolégicos (modelos DCA1 y DCA2) en funcion de las variables
ambientales. Cada celda muestra el coeficiente estimado y su error estandar (en paréntesis).
En negritas se destacan los valores significativos (P < 0.05). IP: ignea plutonica; 1V: ignea
volcéanica; SS: Sedimentaria siliciclastica; *B0 hace referencia a la Geologia carbonatada

(SC).

Variables explicativas Modelo NMDS1 Modelo NMDS2 Modelo DCA1 Modelo DCA2
Bo -1.58 (0.29)* 0 (0.15) 0.23 (0.04) 0.05 (0.03)
Longitud -0.12 (0.24) -0.52 (0.31) 0.13 (0.09) -0.13 (0.04)
Latitud - 0.09 (0.20) - 0.01 (0.03)
PC1 0.45 (0.42) 0.20 (0.32) -0.44 (0.14) -0.04 (0.11)
PC2 -0.39 (0.39) -0.04 (0.15) -0.03 (0.09) -0.03 (0.07)
NDVI;6medio 0.02 (0.11) -0.37 (0.35) 0.19 (0.08) -

NDV 1 gstacionalidad - 0.54 (0.21) -0.13 (0.06) -

HIl -0.50 (0.18) 0.10 (0.15) -0.04 (0.05) -
Elevacion -0.31 (0.58) -0.08 (0.23) -0.58 (0.18) -0.07 (0.15)
Pendiente 0.17 (0.22) 0.12 (0.22) -0.23 (0.06) -0.12 (0.04)
Geologia (IP) 4.17 (0.93) - - -
Geologia (1V) 3.16 (0.52) - - -
Geologia (SS) 2.59 (0.76) - - -
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Figura 18. Modelos NMDS1. (A) Modelos NMDS1 ajustados y ordenados de acuerdo con su valor
de AIC (rectangulo gris oscuro = variable presente, rectangulo gris claro = variable ausente). En azul
se destacan los modelos que se promediaron. Los asteriscos blancos indican las variables
significativas (P < 0.05). (B) Efectos de los atributos ambientales sobre los puntajes del NMDS1. Los
colores indican la significancia de las variables explicativas; verde: significativo (P < 0.05), gris: no
significativo (P > 0.05). (C) Distribucion de los residuos del modelo promediado; W es el estadistico
de normalidad de Shapiro-Wilk y P es la significancia de la prueba. (D) Gréfico de los residuos frente
a los valores estimados para observar la homocedasticidad. IP: ignea pluténica; 1V: ignea volcénica;
SS: Sedimentaria siliciclastica; SC: Sedimentaria carbonatada.
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Figura 19. Modelos NMDS2. (A) Modelos NMDS2 ajustados y ordenados de acuerdo con su valor
de AIC (rectangulo gris oscuro = variable presente, rectangulo gris claro = variable ausente). En azul
se destacan los modelos que se promediaron. Los asteriscos blancos indican las variables
significativas (P < 0.05). (B) Efectos de los atributos ambientales sobre los puntajes del NMDS2. Los
colores indican la significancia de las variables explicativas; verde: significativo (P < 0.05), gris: no
significativo (P > 0.05). (C) Distribucion de los residuos del modelo promediado; W es el estadistico
de normalidad de Shapiro-Wilk y P es la significancia de la prueba. (D) Grafico de los residuos frente
a los valores estimados para observar la homocedasticidad.
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Figura 20. Modelos DCA1. (A) Modelos DCA1 ajustados y ordenados de acuerdo con su valor de
AIC (rectangulo gris oscuro = variable presente, rectangulo gris claro = variable ausente). En azul se
destacan los modelos que se promediaron. Los asteriscos blancos indican las variables significativas
(P < 0.05). (B) Efectos de los atributos ambientales sobre los puntajes del DCAL. Los colores indican
la significancia de las variables explicativas; verde: significativo (P < 0.05), gris: no significativo (P
> 0.05). (C) Distribucion de los residuos del modelo promediado; W es el estadistico de normalidad
de Shapiro-Wilk y P es la significancia de la prueba. (D) Grafico de los residuos frente a los valores
estimados para observar la homocedasticidad.
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Figura 21. Modelos DCA2. (A) Modelos DCA?2 ajustados y ordenados de acuerdo con su valor de
AIC (rectangulo gris oscuro = variable presente, rectangulo gris claro = variable ausente). En azul se
destacan los modelos que se promediaron. Los asteriscos blancos indican las variables significativas
(P < 0.05). (B) Efectos de los atributos ambientales sobre los puntajes del DCA2. Los colores indican
la significancia de las variables explicativas; verde: significativo (P < 0.05), gris: no significativo (P
> 0.05). (C) Distribucion de los residuos del modelo promediado; W es el estadistico de normalidad
de Shapiro-Wilk y P es la significancia de la prueba. (D) Grafico de los residuos frente a los valores
estimados para observar la homocedasticidad.
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8. DISCUSION
8.1. Indicadores sedimentarios

8.1.1. Indicadores geogquimicos

8.1.1.1. Composicién geoquimica de los sedimentos

Los elementos Ca, Fe, K, Ti, S, Mn, Sr, Zr, V, Zny Rb, ordenados aqui por su abundancia
en las muestras analizadas, fueron los elementos mejor representados en los resultados del
analisis de XRF. Estos elementos representan los principales componentes de la corteza
continental superior y en general sus concentraciones superan las 100 ppm (White, 2013).
La Unica excepcidn la constituye el Ba, un elemento reportado en concentraciones altas en
la corteza, pero representado pobremente en las muestras analizadas. K, Rb y Zr son
abundantes en rocas igneas, tanto pluténicas como volcanicas, mientras que Fe, Zn, V,y Ti
son comunes solo en las Gltimas (Faure, 1997). Las rocas carbonatadas, por su parte, son
abundantes en Ca, S y Sr, mientras que las rocas sedimentarias siliciclasticas tienen
concentraciones altas de Ca, K, Fe y Ti (Faure, 1997). Estos elementos son los principales
materiales representados en los materiales parentales del area de estudio y por lo tanto
ofrecen una explicacion general de la frecuencia observada de los diferentes elementos en
las muestras. Ca, Fe, C (como TIC), K y Ti fueron los elementos mas abundantes, con
concentraciones maximas de ~50.3, 17.3, 11.3, 2.0 y 1.1%, respectivamente (Fig. 8). En
contraste, Ca y TIC estuvieron mejor representados en la plataforma carbonatada de la
peninsula de Yucatan, mientras que Fe estuvo representado en toda el area de estudio dada
su alta abundancia en todo tipo de rocas (Albaréde, 2009). Por su parte K y Ti son elementos
comunes en la estructura de los feldespatos, el rutilo, y en los minerales de arcilla, todos
ellos comunes en las rocas y en los subproductos de la meteorizacion (Marshall y Fairbridge,
1999; Calvert y Pedersen, 2007; Kylander et al., 2011; White, 2018). Rb, Zn, V y Zr se
detectaron en abundancias mas bajas (Fig. 8), lo que refleja su especificidad con relacién a
ciertos minerales. Por ejemplo, el Zr se asocia principalmente al circon, un mineral accesorio
de rocas graniticas (Milnes y Fitzpatrick, 1989), mientras que concentraciones de Rb de
alrededor de 40 ppm han sido relacionadas con fuentes igneas félsicas intermedias

(Hernandez-Hinojosa et al., 2018). En cualquier caso, los elementos mencionados estan
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presentes en la mayoria de las muestras, de modo que la diferenciacién entre localidades se

expresa en términos de las diferencias en sus concentraciones.

Dado que la incorporacion permanente de materiales organicos es parte de la
naturaleza de los cuerpos de agua, C y N estuvieron representados en todas las localidades
de estudio (Fig. 7). Debido a que estos dos elementos son los componentes basicos de las
estructuras organicas, en general estuvieron correlacionados entre si de manera positiva. En
términos de su distribucion regional, no se observaron patrones claros, dado que su presencia
y su abundancia estdn mediadas por procesos bioldgicos usualmente de caracter local
(Wetzel, 2001). La incorporacion de C y N a los sedimentos depende de caracteristicas como
la productividad de los ecosistemas acudticos y terrestres, mientras que su conservacion
depende de las condiciones de disponibilidad de oxigeno y de la temperatura del cuerpo
lacustre (Wetzel y Likens, 2000). Asi, abundancias altas de C y N tienden a estar asociadas
a localidades con vegetacion vigorosa, pero también pueden ser producto de cuerpos de agua
eutrofizados. La profundidad del lago y sus patrones de mezcla, por su parte, definen la
probabilidad de que la materia organica se conserve. Entre las localidades estudiadas, 50
tuvieron valores del cociente C/N > 12, valor que representa en teoria el umbral a partir del
cual se identifica materia organica aportada por vegetacion terrestre (Tyson, 1995; Lamb et
al., 2006). En contraste, 33 localidades tuvieron valores < 10, limite que define la materia
organica derivada de la productividad lacustre (Meyers, 2003; Lamb et al., 2006). El resto
de las localidades (n = 49) obtuvieron valores para este cociente de entre 10 y 12 (Figs. 8y
22), lo que implica la presencia de materia orgénica producida por una mezcla de fuentes
autoctonas y aldctonas. Cabe resaltar que en ningun caso se hizo evidente un patron de
distribucion geografica de los valores del cociente C/N, lo que refuerza la idea de que la

materia organica es una sefial de caracter primordialmente local.

En la relacion isotopica de carbono (8%C), los valores inferiores a -20%o son
caracteristicos de materia organica metabolizada a través de la ruta Cs, mientras que aquellos
derivados de la ruta C4 estan por encima de -17%o (O'Leary, 1988; Staddon, 2004; Lamb et
al., 2006; Kohn, 2010; Basu et al., 2015; Fig. 22) 0 -19%0 como algunas gramineas Ca
(Munroe et al., 2021; Fig. 22). EI 95% de las localidades estudiadas resultaron con valores

por debajo de -20%o Y el resto de los sitios resultaron con valores por encima de -19%. (Fig.
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8), lo que implica una procedencia de metabolismo Cs y Ca, respectivamente. En términos
generales, las localidades con valores méas negativos (metabolismo C3) estuvieron ubicadas
en la peninsula de Yucatan y las areas montafiosas de Centroamérica, lo que sugiere una

mayor contribucion del metabolismo C4en el centro de México.
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Figura 22. Fuentes de la materia organica en los sedimentos lacustres. (A) Valores generalizados de
313C y C/N de las principales fuentes de materia orgénica vegetal (de acuerdo con O'Leary, 1988;
Meyers, 2003; Staddon, 2004; Lamb et al., 2006; Kohn, 2010; Basu et al., 2015; Munroe et
al., 2021). (B) Valores de las variables de vegetacion (NDV lpromedio Y NDV lestacionalidad) @ 10 largo de
los puntajes de NMDS2 representando con cuadrados de colores la proveniencia de la materia
organica.

8.1.1.2. Sefal geoquimica multivariada (NMDS)

El NMDS (Fig. 9) de los datos geoquimicos se definid en su primer eje (NMDS1) por la
composicién elemental mineral, mientras que su segundo eje (NMDS2) se definié
principalmente por la geoquimica organica. En el NMDS1, la mayor abundancia de Fe, Ti,
V, Zn, Zr, Rb, K, y Mn se observo en los sitios ubicados en la parte positiva del eje, mientras
que los valores mayores de TIC, Cay Sr se observaron en la parte negativa (Fig. 9). Otros

estudios han reportado patrones similares (e.g., Franco-Gaviria et al., 2020; Olivares-Casillas
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etal., 2021), los cuales han interpretado la asociacidn positiva entre Ti, Zr, K, Rb y Fe como
un indicio de aporte detritico derivado de procesos erosivos. Ademas, las correlaciones
negativas del grupo de estos elementos con Ca, Sr y TIC han sido asociadas con la
precipitacion autigénica de carbonatos derivada de condiciones més secas. Sin embargo, dada
la escala espacial de este estudio, es probable que la diferenciacion de los elementos a lo
largo de NMDS1 sea un resultado de la geologia regional. Esta posibilidad se desprende del
hecho de que las localidades ubicadas en la plataforma carbonatada de la peninsula de
Yucatén se ordenaron principalmente en el lado negativo del eje (Fig. 17), el cual estuvo
caracterizado por Ca, Sry TIC, lo que implica un caracter predominantemente detritico de
estos elementos. De manera contrastante, las localidades ubicadas sobre litologias igneas y
sedimentarias siliciclasticas se posicionaron principalmente en el lado positivo del mismo eje
(Fig. 17), lo que resalta la composicion regional de los materiales detriticos dominados por
Fe, Ti, V, Zn, Zr, Rb, Ky Mn.

Los puntajes negativos en el NMDS2 estuvieron caracterizados por altas
concentraciones de TOC y TN, ambas asociadas con contenidos altos de materia organica
(Wetzel y Likens, 2000; Meyers, 2003). Ademas, el lado negativo del NMDS2 también se
caracterizd por concentraciones altas de S y Zn, dos elementos que son indicadores de
condiciones anoxicas (Tribovillard et al., 2006; Gross et al., 2011; Algeo y Liu, 2020). Asi,
este eje permite la diferenciacion entre las localidades altamente muy productivas y anoxicas
hacia el extremo negativo, y las poco productivas y ricas en oxigeno hacia el extremo positivo
(Franco-Gaviria et al., 2020). Estas dos caracteristicas guardan una estrecha relacion ya que
la materia organica abundante consume el oxigeno disponible en la columna de agua,
mientras que las condiciones pobremente oxigenadas promueven su preservacion en el
sedimento (Meyers y Lallier-Verges, 1999; Wetzel, 2001; Cohen, 2003). De hecho, las
localidades con puntajes negativos en el NMDS2 estuvieron caracterizadas por valores en
general mas altos de NDVlpromedio Y mas bajos de NDV lestacionatidad (Figs. 14 y 22), lo que
sugiere una vegetacion méas productiva y perennifolia y, por lo tanto, un mayor aporte de
materia organica autoctona a los cuerpos de agua (Cordero-Oviedo et al., 2019). Sin
embargo, la relacion C/N indica una contribucion tanto al6ctona como autdctona a lo largo
de todo el NMDS (Fig. 22). Se ha demostrado que la productividad primaria acuética
aumenta en respuesta a una mayor entrada de materia orgéanica terrestre disuelta (tDOM,
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siglas en inglés) puesto que esta actla como subsidio de nutrientes para los productores
primarios (Brett et al., 2017; Rivera-Vasconcelos et al., 2018). De esta manera, la asimilacion
de tDOM por los productores primarios genera nueva materia organica autdctona. Por lo
tanto, la productividad primaria autdctona tambien representd una fuente importante de
materia organica en los lagos con puntajes negativos de NMDS2. Los valores de §3Corg mas
negativos apoyan la relacién entre sitios con un mayor contenido de materia organica y una
vegetacion mas vigorosa, asi como una mayor productividad primaria lacustre, como se

discutird mas adelante (Fig. 22).

El extremo positivo del NMDS2 estuvo caracterizado por altas concentraciones de K
y valores altos de §°Norg (Figs. 8-9). Es probable que estos dos atributos estén asociados con
actividades antropicas. De hecho, se ha demostrado que los valores de §1°N en sedimentos
lacustres en cuencas agricolas son en general mas positivos que en cuencas no impactadas
(Woodward et al., 2012). En cuanto al K, este elemento puede estar asociado al deposito
atmosférico producto de la quema de combustibles y biomasa (Davies et al., 2015; Pompeani

et al., 2019), actividades frecuentemente relacionadas con ocupacion antropica y volcanica.

8.1.2. Sefal palinoldgica
8.1.2.1. Ensambles de polen

Los ensambles de polen estuvieron dominados por Pinus, Quercus, y Moraceae (Fig. 10); en
general, todos estos taxones suelen estar sobrerrepresentados, los dos primeros en regiones
templadas, y el Gltimo en regiones tropicales (e.g., Bush, 1991, 1995; Islebe y Hooghiemstra,
1995; Rodgers y Horn, 1996; Lozano-Garcia y Xelhuantzi-Lopez, 1997; Correa-Metrio et
al., 2011; Correa-Metrio et al., 2013; Franco-Gaviria et al., 2018a; Bush et al., 2021). En la
region del centro de México y en las elevaciones altas de la zona tropical, Alnus, Myrica y
Cupressus/Juniperus también tuvieron una representacion sustancial, probablemente debido
a su dispersion anemdfila, lo que suele resultar en porcentajes altos en los espectros de polen
(Lozano-Garcia y Xelhuantzi-Lopez, 1997; Correa-Metrio et al., 2011; Caballero-Rodriguez
etal., 2018). En las tierras bajas tropicales, ademas de Moraceae, los taxones méas abundantes
fueron Cecropia, Celtis, Melastomataceae, Tremay Mimosa (Fig. 10). Su alta representacion

en los ensambles de polen se debe a su gran abundancia en la vegetacion parental, aunque en
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su mayoria se asocian con disturbios de la vegetacién (Rodgers y Horn, 1996; Bush, 2000;
Franco-Gaviria et al., 2018a). Otros taxones sobrerrepresentados como Asteraceae, Poaceae,
Amaranthaceae, Ambrosia y Brassicaceae, los cuales, ademas de representar patrones de
disturbio, estan asociados con una amplia variedad de especies parentales (Islebe y
Hooghiemstra, 1995; Correa-Metrio et al., 2011; Franco-Gaviria et al., 2018a). Por otra parte,
Bursera, Sapium, Brosimum, Byrsonima, Fabaceae, Euphorbiaceae, Ficus, Acalypha, y
Alchornea, estuvieron ampliamente representados en los espectros de polen de zonas
tropicales, donde forman parte de una fraccion importante de la diversidad de la vegetacién
(Miranda y Hernandez-X., 1963; Dominguez-Vasquez et al., 2004; Rzedowski, 2006;
Correa-Metrio et al., 2011; Leon-Carrefio et al., 2019).

De manera general, aunque la sobrerrepresentacion de los taxones polinicos es una
constante en los espectros de polen en toda la zona de estudio, existen patrones contrastantes
en terminos de la diversidad de la zona tropical con respecto a las zonas mas templadas y las
elevaciones altas. En las zonas templadas del centro de México y las elevaciones altas de
Centroameérica, los espectros de polen estan dominados por Pinus, Quercus y Alnus, asi como
una representacion insustancial de otros taxones, produciendo patrones de muy baja
diversidad (Fig. 10). De manera contrastante, en las tierras bajas, la sobrerrepresentacion de
Moraceae estd acompafiada por una amplia variedad de taxones, la mayoria de ellos
representados en bajas proporciones (Fig. 10). Asi, en estas regiones, los espectros de polen

presentan una alta diversidad.

8.1.2.2. Sefal palinoldgica multivariada (DCA)

En el lado negativo del DCAL se posicionaron taxones como Myrica, Cupressus/Juniperus,
Quercus, Alnus, Pinus, Fraxinus y Liquidambar (Fig. 11). Estos elementos son
caracteristicos de los bosques templados de montafia, los cuales constituyen el tipo de
vegetacion mas abundante en el centro de Mexico y en las zonas montafiosas de
Centroamérica, en elevaciones mayores a 1,200 m s.n.m. (Vargas-Ulate, 1997; Challenger,
2003; Rzedowski, 2006; Challenger y Soberon, 2008; Meave et al., 2016). En el lado positivo
del DCA1, se ordenaron taxones como Brosimum, Cecropia, Melastomataceae, Trema,

Protium, Spondias, y de manera predominantemente Moraceae. EStos taxones son
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caracteristicos de los bosques tropicales que se desarrollan entre el nivel del mary 1,000 m
s.n.m., y son representativos de los tipos de vegetacidn presentes en la peninsula de Yucatan
y en los flancos de las sierras que descienden hacia los océanos en el centro de México
(Miranda y Hernandez-X., 1963; Ibarra-Manriquez et al., 2002; Rzedowski, 2006). Ademas,
en la porcion positiva del eje (Fig. 11) se observa una transicion entre elementos de
vegetacion tropical caducifolia (e.g., Acacia, Bursera, Croton, Zanthoxylum, Bombacaceae,
Anacardiaceae) a elementos de vegetacion tropical perennifolia (e.g., Brosimum, Cecropia,
Trema, Moraceae, Spondias, Protium) (Vargas-Ulate, 1997; Valiente-Banuet et al., 2000;
Duran et al., 2006; Rzedowski, 2006). En resumen, la transicién de taxones templados a
taxones tropicales (caducifolios a perennifolios) que se observo a lo largo del DCAL est4
directamente relacionado con la distribucién de la vegetacién a través del gradiente
altitudinal, lo que sugiere la existencia de un gradiente evidente de temperatura, pero también

uno de precipitacion (Fig. 23).

Los bosques tropicales perennifolios se desarrollan en altitudes de entre 0 y 1,000 m
s.n.m., con temperaturas medias anuales entre 20 y 26 °C y precipitaciones de 1,500 a mas
de 4,000 mm (Rzedowski, 2006; Villasefior y Ortiz, 2014). A su vez, la vegetacion tropical
caducifolia se desarrolla en altitudes de entre 0 y 2,200 m s.n.m., con temperaturas entre 17
y 29 °C y precipitaciones entre 300 y 1,800 mm (Rzedowski, 2006; Pérez-Garcia et al.,
2012). A partir de los 1,200 m s.n.m., se presentan bosques templados dominados por
Quercus y Pinus, cuya dominancia estd determinada por la disponibilidad de humedad
(Challenger, 2003; Rzedowski, 2006). Esta sucesion altitudinal de vegetacion se relaciona
inversamente con la ordenacion de taxones a lo largo del DCAL (Figs. 11y 23). En términos
de la distribucion de las muestras, el DCA mostrd una longitud méaxima de 3.02 DE a lo largo
del eje 1 (Cuadro 2), lo que implica un recambio composicional de casi el 100% en los
conjuntos de polen (Correa-Metrio et al., 2014). Sin embargo, se evidencia un patrén de
recambio de los espectros de polen que no es directamente proporcional al recambio de la
vegetacion. Esto se debe a que los sitios de elevaciones altas poseen una mayor dominancia
de algunos taxones (Figs. 10-11), lo que dificulta la diferenciacion entre ellas en la
ordenacion. De manera contrastante, a lo largo del lado positivo del DCA1 la diferenciacion

de localidades es mayor dada la mayor diversidad de los ensambles de polen (Figs. 10-11).

72



(A)

(B)

DCA1+ DCA1+

2.0

DCA1+
o I Humedal 3 i Y o
; - w | 2= 3
I Matorral xerofilo . = - &
Bosque tropical caducifolio ' o T 1 I ;
1.5 — o I Bosque tropical perennifolio 'Ii'..' ~ ;-": o
B Bosque meséfilo de montaria Ly . 5
s I Bosque templado = " . s | "= g "
e i i % ofe | " [}
1.0 . L " , ]
B ~a . Tu fw -
] " [ e - "y
- L] L] H L] - L -, - L]
| . u b n, " as
L L L] - -
L = [ - u ® - = L]
| u® L s ® ]
e . o = 5 '. a| ™ - z >
A LI P RN T i
" % "a . " 3 .
u " » u . = L] o g &
‘I ; " .-I e . .- = . - ..-l. &
LI . " S, LY " 3
" ‘ ' L L] " = L] n" ' ‘ L L
¥ R = vt 5 v "
=" e H » > " . N
- - - - H L - - ' L]
¥ n® ’ L ] [ ]
] 5 - kS S
Cx bl K 3 ATC IOl
o - L] ™ I~ - L]
oo . HE I . n "
o = : " .
peat | opear . [leeaeJieeAar TSR
45 10 05 00 05 10 15 20 °gEEE3332:N0SESESE BRRREEE v e ¢ R
~raos T MITOLORKR DO ~rANOOT
DCA1 E i6 V lpromedio estacionali

o
(9}
=i
z
=]
)
3
3

Pendiente

Figura 23. Sefial palinoldgica multivariada (DCA) por tipos de vegetacion. (A) Ordenacion
palinol6gica (DCA) de las muestras cuyos colores representan los tipos de vegetacion (sensu
Challenger y Soberdn, 2008) donde se ubican los cuerpos lacustres estudiados. Las curvas de densidad
representan la distribucion de los tipos de vegetacion a lo largo del DCAL. (B) Distribucion de los
valores de las variables ambientales a lo largo de los puntajes del DCAL.

El patrén de distribucién de los taxones sobre el DCA2 representa un recambio
ecoldgico definido por la transicién de taxones caracteristicos de bosques de montafia en el
lado negativo del eje hacia taxones indicadores de vegetacion perturbada en el lado positivo
(Fig. 11). Mientras que en el extremo negativo se ubicaron Juglans, llex, Hedyosmum vy
Myrica, todos ellos tipicos de bosque meséfilo de montafia (Catalan-Heverastico et al., 2003;
Rzedowski, 2006; Lopez-Pérez et al., 2011; Meave et al., 2017), en el extremo positivo se
ubicaron Ambrosia, Umbelliferae, Myrtaceae, Cucurbitaceae y Poaceae, elementos tipicos
indicadores de disturbio (Correa-Metrio et al., 2011; Franco-Gaviria et al., 2018a). Sin
embargo, el patron de vegetacion representado por este eje no es tan claro como el que esta
definido por el DCAL (Fig. 11). En el lado positivo del eje se encuentran dispersos elementos
que corresponden al bosque mesofilo de montaria, entre los que destacan Ulmus, Carpinus y
Abies (Fig. 11). Este patron podria ser atribuido al efecto del disturbio antrépico sobre los
espectros de polen. Los taxones asociados al disturbio usualmente estan sobrerrepresentados
en los espectros de polen, oscureciendo de manera importante la sefial del ambiente sobre la

vegetacion (Franco-Gaviria et al., 2018a). En términos de la distribucion de las muestras, el

73



DCA2 mostr6 una longitud de 2.42 SD (Cuadro 2), lo que implica un recambio
composicional de ~98% en los conjuntos de polen (Correa-Metrio et al., 2014).

8.2. Variables ambientales reanalizadas

8.2.1. Clima

Las variables de temperatura conformaron un grupo estrechamente asociado, ordenado en el
cuadrante I del PCA, que se define por valores positivos de ambos ejes (Fig. 13). En el area
de estudio, la variabilidad de la temperatura media anual (BlIO1) estd modulada
principalmente por la elevacion. Cada kilometro de elevacion del terreno se asocia a una
disminucién promedio de 4.8 °C (Hijmans et al., 2005; Fick y Hijmans, 2017), y esto
determina amplios gradientes de temperatura desde las tierras bajas hasta las elevaciones
méaximas de Mesoamérica. Los otros atributos que definen el régimen térmico que se
ubicaron en este cuadrante se corresponden con las temperaturas maximas y minimas en las
diferentes épocas del afio (BIO5, BIO6, BIO8, BIO9, BIO10 y BIO11; Cuadro 1y Fig. 12).
En una escala geografica amplia, todas estas variables estan definidas por la distribucion
estacional de la insolacion (Laskar et al., 2004), de manera que en el rango latitudinal

relativamente estrecho del area de estudio, es natural su asociacién positiva casi perfecta.

Un segundo grupo de variables que estuvieron estrechamente asociadas entre si son
las relacionadas con la precipitacion y la estacionalidad. La precipitacion media anual
(B1012) y las variables que reflejan su distribucion agregada en meses y trimestres a lo largo
del afio (BI1O13, BIO14, B1016, BIO17, BIO18 y BIO19, Cuadro 1) estuvieron asociadas
positivamente entre si y de manera negativa con la estacionalidad de la precipitacion
(B1015) (Fig. 12). Esta asociacion se explica por los fendmenos océano-atmosféricos que
definen los regimenes de precipitacion regional. La cantidad total de precipitacion anual esta
definida principalmente por la ubicacion de las diferentes localidades con respecto a las
masas oceanicas célidas y a la direccién de los vientos (Hastenrath, 1967; Magafa et al.,
2003). Los flancos orientales en general son méas himedos que los occidentales debido a la
circulacion preferente hacia el oeste de los vientos alisios cargados de humedad. Por esta
razén, la vertiente del golfo de México es mas humeda que la del Pacifico (Vidal-Zepeda y

Hernandez-Cerda, 2007). El relieve también influye en la distribucion de la precipitacion,
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donde las regiones mas centrales tienden a ser mas secas por el efecto de sombra orogréfica
que producen las sierras que las rodean (Vidal-Zepeda y Hernandez-Cerda, 2007; McKay,
2008; Galewsky, 2009). Por otra parte, la distribucion diferencial de la precipitaciéon a lo
largo del afio estd asociada principalmente al desplazamiento intraanual de la Zona de
Convergencia Intertropical (Waliser y Gautier, 1993; Schneider et al., 2014) y la variabilidad
estacional de la masa de agua célida del Atlantico (Magafia et al., 2003; Wang et al., 2006).
La escala zonal a la que operan estos forzamientos implica que las variables de precipitacion
se comporten de manera relativamente homogénea a través del area de estudio, lo que resulta

en los patrones de correlacion observados.

Como se explico antes, los factores y procesos que definen los patrones de
temperatura y precipitacion en la region de estudio son independientes, esto explica la
independencia entre los dos grupos de variables revelada por el PCA. En términos generales,
el cambio de valores negativos a positivos en el PC1 refleja un gradiente desde localidades
mas frias y secas hacia otras calidas y humedas (Fig. 13). Por su parte, el cambio de valores
negativos a positivos en el PC2 refleja un gradiente desde sitios humedos y menos

estacionales hacia localidades més secas y con una estacionalidad mas marcada (Fig. 13).

8.2.2. Indices de vigor de la vegetacion (NDVI)

El vigor de la vegetacion, representado por los valores de NDV I promedio, €Sta relacionado con
la estructura, la composicion y los patrones fenoldgicos que presentan cada tipo de
vegetacion (Manzo-Delgado y Meave, 2003). Los valores més bajos de NDVlpromedio S€
encontraron en sitios con una cobertura vegetal dominada por vegetacion xerofitica y
campos agricolas (e.g., Alchichica, Preciosa, Quechulac, San Miguel, Aljojuca y Juriquilla;
Fig. 24) (Zamudio, 1992; Rzedowski, 2006; Rivera-Hernandez et al., 2018). En contraste,
los sitios con valores de NDVpromedio M&s altos fueron los dominados por bosque tropical
perennifolio (e.g., Punta Laguna, Kana, Metzabok, Azul, Yaa’x Ek y Sacalaca; Fig. 24)
(Rzedowski, 2006; Challenger y Soberdn, 2008). El bosque tropical perennifolio es el tipo
de vegetacion mas desarrollado, exuberante y diverso en comparacion con las otras
comunidades vegetales de la region (Challenger y Soberon, 2008; Meave et al., 2016). Los
bosques templados (incluyendo el bosque mesofilo de montafia), los tropicales caducifolios
y los humedales, por su parte, obtuvieron valores que, aunque cercanos, estuvieron por
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debajo de los de bosque tropical perennifolio, y sustancialmente por encima de los que
caracterizaron los matorrales xerofilos (Fig. 24). Estos valores son consistentes con aquellos
reportados por otros estudios para la vegetacion de México (e.g., Gdbmez-Mendoza et al.,
2008; Meneses-Tovar, 2009; Maldonado-Enriquez et al., 2020; Correa-Diaz et al., 2021).
Por lo tanto y para los propdsitos de los modelos que se presentan en este trabajo, la
consistencia de los valores de NDVI con respecto a los tipos de vegetacion demuestra que
este indice es un indicador confiable de los atributos de la vegetacion representados en el
muestreo. Si bien no es posible diferenciar entre tipos de vegetacion, el indice ofrece una

indicacion clara sobre la variabilidad del vigor de la vegetacion en la region estudiada.

En términos del patron estacional del NDVI, éste presentd una distribucion
estrechamente relacionada con la variaciones estacional de la precipitacion (Hijmans et al.,
2005; Fick y Hijmans, 2017). El ejemplo mas claro se presenta en la peninsula de Yucatan,
en donde las areas mas estacionales conformadas por bosques tropicales caducifolios
ubicadas en el noroeste de la region estan asociadas a valores altos de NDV lestacionalidad (Fig.
14e). Estos valores disminuyen hacia el sureste de la peninsula, donde se localizan los
bosques perennifolios del Petén (White y Hood, 2004; Rzedowski, 2006; Challenger y
Soberdn, 2008). En los bosques tropicales caducifolios, mas del 75% de las especies pierden
su follaje durante la época seca, la cual puede durar entre seis y ocho meses (Trejo y Dirzo,
2002; Rzedowski, 2006; Pérez-Garcia et al., 2012; Meave et al., 2016). De esta manera, los
valores de NDVI presentan valores muy bajos o muy altos, dependiendo de si la region esta
en la época seca o la himeda (Manzo-Delgado y Meave, 2003). Algo similar ocurre en los
matorrales xerofilos, principalmente los de regiones de clima calido-semiseco y célido-seco
(Rzedowski, 2006; Gonzélez-Medrano, 2012). El patrén estacional de los bosques
templados, particularmente de los bosques de encino, se asemeja al de los bosques tropicales
caducifolios en cuanto a los cambios en los valores de NDVI a través del afio. Esto sucede
sobre todo en condiciones marginales de humedad donde se desarrollan bosques
semiabiertos de encinares caducifolios de baja estatura (Challenger, 2003; Meave et al.,
2016). Por el contrario, el patrén estacional de los bosques tropicales perennifolios se
caracteriza por presentar valores altos de NDV1 durante todo el afio puesto que mas del 75%
de sus especies son perennifolias (Manzo-Delgado y Meave, 2003; Gonzélez-Medrano,
2004; Challenger y Soberdn, 2008) (Fig. 24).
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Figura 24. indices de vigor de la vegetacion (NDVI). Diagramas de caja y bigote para los valores
del NDVlpromedio (A) Yy del NDVleswcionatidad (B) 0btenidos y clasificados por el tipo de vegetacion
(sensu Challenger y Soberon, 2008) donde se ubican los cuerpos lacustres estudiados.

8.3. Modelos de la indicacion sedimentaria en funcion de la variabilidad ambiental

La composicion geoquimica de los sedimentos representada en este estudio por los puntajes
de la ordenacion NMDS estuvieron influenciados estadisticamente por la geologia y el
impacto humano. La geologia fue la variable ambiental mas importante en términos de
influencia relativa sobre el eje 1 del NMDS (Fig. 18). EI NMDS1, definido por la
composicion elemental mineral, aglutind a sus sitios con una geologia mas litogénica en su
lado positivo y una geologia de carbonatos hacia el lado negativo (Figs. 9 y 17). Si bien se
ha reconocido que la geologia determina de manera fundamental la composicion geoquimica
de los sedimentos, puesto que es la fuente de materia prima sobre la cual actian procesos
como la meteorizacion y la erosion que liberan los elementos presentes en los sedimentos
(Sageman et al., 2013; Armstrong-Altrin et al., 2015). El efecto del impacto humano sobre
el NMDS1 fue de menor magnitud con respecto a la geologia (Fig. 18) y se relaciond con los
sitios cercanos a la ordenada de origen a lo largo del NMDS1 (Fig. 15). Estos sitios mostraron
valores equilibrados entre los elementos terrigénicos como K, Rb, Ti y Zr. Probablemente
estas concentraciones sean producto de aumentos en la erosion ocasionado por la

deforestacion y la urbanizacion (INEGI, 2009).
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El NMDS2, definido principalmente por las variables geoquimicas de C y N
(geoquimica organica), estuvo influenciado estadisticamente por la estacionalidad de la
vegetacion (NDV lestacionalidad; Fig. 19). Como se discutié anteriormente, el eje mostré una
diferenciacion entre los lagos muy productivos y anoxicos, y los poco productivos y ricos en
oxigeno. Los sitios con puntajes negativos de NMDS2 corresponden a lagos presentes en la
peninsula de Yucatan y zonas adyacentes. Esta region se caracteriza por presentar climas méas
calidos y humedos lo que favorece el desarrollo de una vegetacion mas vigorosa (e.g.,
bosques tropicales perennifolios), y por lo tanto, un gran aporte de materia organica aléctona
a los lagos (Meyers, 2003; Fick y Hijmans, 2017). Esto se puede observar con la disminucién
en los valores de 8*Corg de los sitios con puntajes negativos de NMDS2 (Figs. 8 y 22), lo
que indica una mayor contribucion de la ruta metabdlica Cz (O'Leary, 1988; Lamb et al.,
2006; Kohn, 2010; Basu et al., 2015). Esta ruta metabdlica es caracteristica de vegetacién
boscosa y su prevalencia aumenta conforme aumenta la precipitacion (Clark et al., 2001). A
medida que los puntajes NMDS2 se volvieron mas positivos, los valores del §%Corg
aumentaron, lo que indica una disminucion del metabolismo Cz y un aumento del
metabolismo Cs (Fig. 22). Se ha reportado que en regiones mas secas se presenta una
disminucion de plantas Cz perennifolias y un aumento de plantas caducifolias con respecto a
las regiones mas humedas (Gurevitch et al., 2002). La vegetacion de las localidades
ordenadas hacia los puntajes positivos del NMDS2 esta representada por bosques tropicales
caducifolios y matorrales xeréfilos, lo que confirma el efecto de la estacionalidad de la
vegetacion sobre el NMDS2 (Rzedowski, 2006; Challenger y Sober6n, 2008). De igual
manera, los cambios en la cobertura de la tierra también suelen reemplazar la vegetacién Cs
(tanto templada como tropical) por cultivos C4 (Still et al., 2003; Warinner et al., 2013). Esto
sucede en varios de estos sitios (e.g., Alchichica, Alfajayucan, Cofrada, Nopala, San Lucas),
los cuales presentan grandes areas agricolas y terrenos de cultivos (INEGI, 2009; Oseguera
et al., 2011). De hecho, la mayoria de estos sitios tuvieron valores altos de 6°Norg, l0 que
refuerza esta interpretacion, ya que como se mencioné antes, los valores de 8'°N en los
sedimentos lacustres en cuencas agricolas son en general mayores que en cuencas no
impactadas (Woodward et al., 2012).

A pesar de que se ofrece una buena explicacion sobre el efecto del NDV lestacionatidad

sobre los puntajes del NMDS2, los residuos obtenidos del modelo NMDS2 no se
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distribuyeron de manera normal (Fig. 19), lo que indica que no existe una relacion lineal
entre la geoquimica organica y el patron estacional del NDVI. La influencia de factores
locales como la productividad primaria lacustre probablemente pudiera tener también un
efecto importante sobre la geoquimica orgénica de los sedimentos. Como se menciond antes,
el origen aldctono de la materia organica en los sedimentos no aplica para todos los lagos
estudiados, puesto que los valores de la relacion C/N indican que la materia organica también
tiene un origen aldctono (Fig. 22). De esta manera, los valores altamente negativos de §Corg
observados en los sitios con puntajes negativos de NMDS2 (Fig. 8) pueden asociarse también
con las algas, ya que la firma isotopica de 6*3C de las algas tiene valores similares (menores
a - 25%o) a los de las plantas C3 (Meyers, 2003; Lamb et al., 2006). La mayoria de los lagos
de estudio con valores de la relacién C/N < 10 (origen autdctono) tuvieron puntajes positivos
de NMDS2 y valores de 6*°Norgaltos, lo que puede indicar que las concentraciones de TN en
los sedimentos estan dominadas por la productividad primaria del fitoplancton (Talbot, 2001;
Fan et al., 2017). De acuerdo con (Meyers y Teranes, 2001) los cambios en el ciclo del
nitrégeno en los lagos que son inducidos por la actividad antropogenica pueden imitar a los
cambios isotdpicos causados por una mayor productividad. Ejemplo de ello son la quema de
combustibles fosiles, procesos industriales, la escorrentia agricola y de aguas residuales, o
los desarrollos urbanos, todos ellos procesos que descargan grandes cantidades de
compuestos nitrogenados a la atmosfera y redes de drenaje de aguas superficiales y
subterraneas que posteriormente se depositan en los lagos (Meyers y Teranes, 2001; Talbot,
2001; O'Sullivan, 2003). Sin embargo, el impacto humano (HII) no tuvo un efecto
significativo sobre los puntajes del NMDS2 (Fig. 19), lo que implica que la productividad
lacustre tuvo mayor influencia. Por lo anterior, se concluye que la geoquimica organica
definida por las variables de C y N expresa de mejor manera las condiciones locales que las

regionales.

Los ensambles de polen caracterizados en este estudio por los puntajes DCAL y
DCA2 estuvieron influenciados estadisticamente por el clima, la topografia, la vegetacion y
la longitud. La elevacion y el clima (PC1) mostraron los efectos mas importantes sobre los
puntajes del DCA1 (Fig. 20), lo que refuerza la idea de que el recambio ecoldgico entre la
vegetacion templada y la vegetacion tropical observado en los espectros de polen esta

relacionado con un gradiente de elevacion/temperatura-precipitacion que ejerce una fuerte
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influencia sobre la estructura y la composicion de la vegetacion (Miranda y Hernandez-X.,
1963; Rzedowski, 2006). Este patron de recambio ecoldgico ha sido documentado en otros
estudios basados en espectros de polen (Correa-Metrio et al., 2011; Urrego et al., 2011;
Caballero-Rodriguez et al., 2018; Franco-Gaviria et al., 2018a). Las diferencias en términos
de la diversidad de los conjuntos de polen también se pueden atribuir a la influencia del clima
y la elevacion. Se ha mostrado que la diversidad de los bosques templados neotropicales
disminuye linealmente con la elevacion (Gentry, 1995), lo cual se debe a que las condiciones
frias y secas a las que estan sometidas las comunidades templadas constituyen un ambiente
limitante donde relativamente pocos taxones estan bien adaptados, lo que resulta en una baja
diversidad. A medida que la elevacién disminuye, la diversidad aumenta puesto que las
condiciones son mas favorables ya que se dispone de mayor calor y humedad (Rahbek, 1995;
Salas-Morales y Meave, 2012; Kerkhoff et al., 2014; Caballero-Rodriguez et al., 2018). Por
otro lado, se ha demostrado que en los bosques tropicales los valores de NDVI aumentan con
lariqueza de especies (e.g., Feeley et al., 2005; Gillespie et al., 2009; Pau et al., 2012) puesto
gue una mayor riqueza de especies corresponde con una mayor variacion en los rasgos de las
especies, lo que conduce a una complementariedad de nichos, una mayor disponibilidad y
captura de recursos y, por lo tanto, a una mayor productividad (Poorter et al., 2015). Esto
esta relacionado con la relacion positiva entre el NDV lpromedio Y €l DCAL de los espectros de
polen, que a su vez estan influenciadas por las condiciones topogréaficas y climaticas de la
region. Como se menciond anteriormente, los valores de NDVlpromedio dependen de la
estructura, la composicion y el comportamiento estacional de la vegetacion (Manzo-Delgado
y Meave, 2003). De esta manera, una vegetacion mas vigorosa en general representa a una
vegetacion con una estructura mas compleja y una composicion mas diversa, conformados
principalmente por taxones arboreos perennifolios, mientras que conforme disminuye la
complejidad y la diversidad, o aumenta la dominancia de especies arbustivas y caducifolias,
la vegetacion tiende a ser menos vigorosa en términos de los valores del NDVlpromedio
(Meneses-Tovar, 2009). Las diferencias entre los ecosistemas tropicales mas complejos y
diversos y los ecosistemas templados simples y menos diversos en términos de su estructura
y composicion fueron reflejadas por los espectros de polen a lo largo de todo el DCAL. Por
su parte, el patrén estacional del NDVI que también influyd en los puntajes del DCA1 se

resaltd claramente en el lado positivo del eje, donde se observo una tendencia de reemplazo
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de los elementos de vegetacion tropical caducifolia por elementos de vegetacion tropical
perennifolia (Figs. 11 y 23). El efecto de la pendiente sobre el DCA1l de los datos
palinoldgicos posiblemente esta implicito en la variacion que induce la elevacion. Dada la
escala regional de este estudio, los sitios con mayores elevaciones ubicadas en las zonas
montafiosas del area de estudio presentan una topografia mas accidentada con respecto al
relieve plano de la peninsula de Yucatan o de la extensa planicie costera del golfo de México
(Palacio-Prieto y Vazquez-Selem, 2016; Zamorano-Orozco et al., 2016). De esta manera, la
pendiente se ve influenciada por la elevacion, aunque se ha reconocido que ciertos tipos de
vegetacion se desarrollan preferentemente sobre terrenos inclinados como los bosques
mesoéfilos de montafia, los bosques tropicales caducifolios, y algunos bosques templados
(Rzedowski, 2006). En una escala regional mas pequefia, a partir de variables topograficas
como la pendiente y su relacion con los espectros de polen, (Castro-Lépez et al., 2020)
reconocieron diferentes unidades de relieve (montafias, cerros y llanuras) de acuerdo con los
conjuntos de polen de diferentes bosques (templado, tropical seco y matorral), delimitados
por dichas unidades geomorfologicas. Finalmente, el HIlI (impacto humano) no tuvo un
efecto significativo sobre los espectros de polen, sin embargo, se esperaba lo contario. El
impacto humano ha provocado cambios importantes en la vegetacion primaria
principalmente por medio de la deforestacion, favoreciendo el desarrollo de la vegetacion
secundaria y las tierras de cultivo. Por lo tanto, el efecto del HIl probablemente esta
expresado a traves de la presencia y abundancia de taxones como Ambrosia, Amaranthaceae,
Asteraceae, Cucurbitaceae, Poaceae, Solanaceae y Zea (Li et al., 2008; Franco-Gaviria et al.,
2018a; Deza-Araujo et al., 2020). Franco-Gaviria et al. (2018a) demostraron que las
respuestas del polen moderno al gradiente de influencia humana son mas significativas a
niveles especificos de taxdn que a nivel comunitario, razon por la cual el efecto del impacto

humano sobre los espectros de polen fue nulo.
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9. CONCLUSIONES

En una escala regional, fue posible cuantificar la contribucion relativa de los factores
ambientales fisico-bidticos sobre la composicion geoquimica y los espectros de polen
contenidos en los sedimentos modernos de Mesoameérica. La composicién geoquimica estuvo
influenciada estadisticamente por la geologia y el impacto humano, mientras que los
ensambles de polen resultaron estar influenciados por el clima, la topografia y la vegetacion.
Puesto que las variables ambientales fueron estandarizadas antes de ajustar los modelos, los
coeficientes estimados representan los efectos relativos de cada variable ambiental. La
geologia fue la variable ambiental mas importante en términos de su efecto sobre la
composicion geoquimica elemental de los sedimentos. Por otra parte, aunque el patron
estacional de la vegetacion (NDV lestacionalidad) tuvo el efecto mas importante sobre la
composicion orgénica de los sedimentos lacustres, otros factores locales (e.g., productividad
primaria) pudiesen tener mayor relevancia. En términos palinologicos, las variables
topograficas y climaticas, principalmente la elevacion, la temperatura y la precipitacion,
tuvieron una mayor influencia sobre los ensambles de polen; esto permite concluir que los
espectros de polen son capaces de representar la vegetacion regional, reflejando diferencias
en la topografia, asi como gradientes climaticos regionales. A diferencia de los ensambles de
polen, la composicion geoquimica de los sedimentos mostré que las variaciones en sus
componentes son de caracter primordialmente local, lo que dificulta su uso para hacer

reconstrucciones y comparaciones precisas basadas en procesos regionales.
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APENDICES

Apéndice 1. Listado de los cuerpos de agua estudiados. Cada lago se presenta con su
respectivo nimero de clave para las figuras en el cuerpo principal de la tesis, junto con su
localizacion geogréfica, elevacion (m s.n.m.) y referencia bibliogréfica.

Lago No. de sitio Longitud Latitud Referencia
5-Lakes Small 1 -91.69 16.15 Correa-Metrio et al. (2011)
5-Lakes Big 2 -91.68 16.11 Correa-Metrio et al. (2011)
Alberca 3 -101.46 19.21 Correa-Metrio et al. (2013)
Alchichica 4 -97.4 19.41 Correa-Metrio et al. (2013)
Alfajayucan 5 -99.36 20.44 Lépez-Esquivel (2021)
Aljojuca 6 -97.54 19.09 Correa-Metrio et al. (2013)
Almond Hill 7 -88.31 17.46 Correa-Metrio et al. (2011)
Amatitlan 8 -90.55 14.43 Correa-Metrio et al. (2011)
Antonio Alzate 9 -99.64 19.44 Lépez-Esquivel (2021)
Apastepeque 10 -88.74 13.69 Franco-Gaviara et al. (2018)
Atezca 11 -98.75 20.81 Correa-Metrio et al. (2013)
Atitlan 12 -91.16 14.73 Correa-Metrio et al. (2011)
Atlangatepec 13 -98.16 19.55 Correa-Metrio et al. (2013)
Azul 14 -90.64 18.65 Franco-Gaviara et al. (2018)
Belize 2 15 -88.49 17.31 Correa-Metrio et al. (2011)
Benito Juarez 16 -95.44 16.46 Lépez-Esquivel (2021)
Caballo 17 -98.11 18.89 Lépez-Esquivel (2021)
Calderas 18 -90.59 14.41 Ldpez-Esquivel (2021)
Camp 19 -90.99 18.04 Franco-Gaviara et al. (2018)
Candelaria 20 -91.05 18.18 Correa-Metrio et al. (2011)
Caobas 21 -89.1 19.44 Franco-Gaviara et al. (2018)
Cayucon 22 -90.98 18.04 Correa-Metrio et al. (2011)
Celestln 23 -90.38 20.86 Correa-Metrio et al. (2011)
Cenote 14 24 -88.38 18.23 Correa-Metrio et al. (2011)
Chacan-Bata 25 -89.09 18.48 Correa-Metrio et al. (2011)
Chacan-Lara 26 -89.17 19.19 Correa-Metrio et al. (2011)
Chanmico 27 -89.35 13.78 Franco-Gaviara et al. (2018)
Chencha 28 -89.88 20.69 Correa-Metrio et al. (2011)
Chiligatoro 29 -88.18 14.38 Franco-Gaviara et al. (2018)
Chuina 30 -90.71 18.96 Franco-Gaviara et al. (2018)
Cofrada chica 31 -99.85 20.11 Lépez-Esquivel (2021)
Colon Lake 1 32 -91.89 15.83 Correa-Metrio et al. (2011)
Colon Lake 3 33 -91.9 15.83 Correa-Metrio et al. (2011)
Colo6n Lake 4 34 -91.9 15.83 Correa-Metrio et al. (2011)
Colon Lake 5 35 -91.89 15.83 Correa-Metrio et al. (2011)
Corralero 36 -98.18 16.24 Lépez-Esquivel (2021)
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Crooked Tree
Cuetzalan
El Espino

El Muchacho

El Pino
Escondido
Gemelas
Gloria 1
Golfete
Guija
Ipala
Ixlu
Izabal
Jocotal
Jucutuma
Juriquilla
Kana
Kichayil
La Avispa

La Perdida 2

La Soledad
Lachua
Lago Verde
Laguna Chan
Laguna Chica
Laguna Lourdes
Las Pozas
Loché
Loma Bonita
Los negritos
Macanche
Madre vieja
Manialtepec
Metapan
Metepec
Metzabok
Miguel Aleman 3
Miguel Aleman 4
Misteriosa
Montebello
Nohbec
Nopala
Olomega

37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60
61
62
63
64
65
66
67
68
69
70
71
72

74
75
76
77
78
79

-88.53
-97.53
-89.87
-90.19
-90.39
-91.68
-91.64
-90.37
-88.96
-89.55
-89.64
-89.69
-89.11
-88.25
-87.9
-100.46
-88.4
-91.66
-95.56
-90.58
-97.45
-90.67
-95.35
-90.21
-97.27
-100.03
-90.17
-88.14
-95.84
-87.94
-89.63
-88.14
-97.19
-89.47
-98.31
-91.63
-96.5
-96.43
-90.48
-91.71
-88.18
-99.66
-88.06

17.78
20.01
13.95
13.89
14.34
16.11
16.09
16.95
15.67
14.25
14.56
16.97
15.46
13.34
15.51
20.7
195
16.1
15.96
18.03
19.97
15.92
18.61
18.48
18.6
20.49
16.34
21.42
18.12
13.28
16.97
14.36
15.94
14.31
20.24
17.12
18.24
18.24
18.05
16.11
19.15
20.25
13.31

Correa-Metrio et al. (2011)
Lépez-Esquivel (2021)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Correa-Metrio et al. (2011)
Correa-Metrio et al. (2011)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Correa-Metrio et al. (2011)
Correa-Metrio et al. (2011)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Correa-Metrio et al. (2011)
Correa-Metrio et al. (2011)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Lopez-Esquivel (2021)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Lépez-Esquivel (2021)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Ldpez-Esquivel (2021)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Correa-Metrio et al. (2011)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Lépez-Esquivel (2021)
Lopez-Esquivel (2021)
Correa-Metrio et al. (2011)
Correa-Metrio et al. (2011)
Lépez-Esquivel (2021)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Correa-Metrio et al. (2011)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Lépez-Esquivel (2021)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Lépez-Esquivel (2021)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Lépez-Esquivel (2021)
Lépez-Esquivel (2021)
Correa-Metrio et al. (2011)
Correa-Metrio et al. (2011)
Correa-Metrio et al. (2011)
Ldpez-Esquivel (2021)
Franco-Gaviara et al. (2018)
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Oquevix
Parangueo
Patzcuaro 2
Petén de Monos
Petexbatin
Piedra Azul
Preciosa
Progreso
Punta Laguna
Quechulac
Rio Cuba
Rio Guerrero
Rosada
Rosario
Sabak _ha
Sabanita
Sacalaca
Sacnab
Sacpuy
Salina Cruz
Salpetén
Salto grande

San Francisco Yosocuta

San José Aguilar

San José de la Montafia

San Juanico
San Lucas
San Miguel
San Miguel 2
Santa Ana
Santa Elena
Silvituc
Solis
Tacambaro
Taxhimay 1
Taxhimay 2
Tenango
Tenexac Lago
Tenexac Presa
Teremendo
Toluca Luna
Toluca Sol
Vallehermoso

80
81
82
83
84
85
86
87
88
89
90
91
92
93
94
95
96
97
98
99
100
101
102
103
104
105
106
107
108
109
110
111
112
113
114
115
116
117
118
119
120
121
122

-89.74
-101.25
-101.63

-90.32

-90.18

-96.52

-97.39

-88.42

-87.64

-97.35

-90.48

-90.73

-89.3

-90.16

-89.59

-88.57

-88.6

-89.37

-90.02

-95.23

-89.68

-91.12

-97.82

-89.01

-89.01

-99.79
-100.54

-97.54

-98.21
-99.6
-90.29
-100.57
-101.47
-99.4
-99.39
-97.99

-97.98
-101.45
-99.75
-99.76
-88.52

16.66
20.43
19.56
20.85
16.42
17.04
19.37
18.22
20.65
19.37
17.95
19.21
21.34
16.53
20.58
18.4
20.07
17.06
16.98
16.17
16.98
18.2
17.74
18.37
18.37
19.93
20.32
19.12
19.93
20.21
19.91
18.64
20.43
19.21
19.83
19.83
20.2
19.49
19.49
19.81
19.11
19.11
19.18

Correa-Metrio et al. (2011)
Correa-Metrio et al. (2013)
Correa-Metrio et al. (2013)
Correa-Metrio et al. (2011)
Correa-Metrio et al. (2011)
Lépez-Esquivel (2021)
Correa-Metrio et al. (2013)
Correa-Metrio et al. (2011)
Correa-Metrio et al. (2011)
Correa-Metrio et al. (2013)
Correa-Metrio et al. (2011)
Correa-Metrio et al. (2011)
Correa-Metrio et al. (2011)
Correa-Metrio et al. (2011)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Correa-Metrio et al. (2011)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Correa-Metrio et al. (2011)
Lopez-Esquivel (2021)
Correa-Metrio et al. (2011)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Ldpez-Esquivel (2021)
Correa-Metrio et al. (2011)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Lopez-Esquivel (2021)
Lépez-Esquivel (2021)
Correa-Metrio et al. (2013)
Franco-Gaviara et al. (2018)
Lépez-Esquivel (2021)
Lépez-Esquivel (2021)
Correa-Metrio et al. (2011)
Lépez-Esquivel (2021)
Correa-Metrio et al. (2013)
Lépez-Esquivel (2021)
Lépez-Esquivel (2021)
Lépez-Esquivel (2021)
Lépez-Esquivel (2021)
Lépez-Esquivel (2021)
Correa-Metrio et al. (2013)
Correa-Metrio et al. (2013)
Correa-Metrio et al. (2013)
Franco-Gaviara et al. (2018)
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Valsequillo
Xbacab
Yaa’x ek
Yalahau
Yalaluch
Yaxha
Yeguey
Yuriria2y 3
Zempoala
Zirahuen

123
124
125
126
127
128
129
130
131
132

-98.11
-90.72
-88.42
-89.22
-91.66
-89.41
-97.72
-101.13
-99.31
-101.73

18.91
18.94
20.62
20.66
16.09
17.07
16.12
20.24
19.32
19.45

Lopez-Esquivel (2021)
Franco-Gaviria et al. (2018)
Correa-Metrio et al. (2011)
Correa-Metrio et al. (2011)
Correa-Metrio et al. (2011)
Correa-Metrio et al. (2011)

Lépez-Esquivel (2021)
Correa-Metrio et al. (2013)
Correa-Metrio et al. (2013)
Correa-Metrio et al. (2013)
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Apéndice 2. Listado de los taxones polinicos que conformaron los espectros de polen.

T . Suma Porcentaje Promedio Porcentaje Presencia
axones polinicos o e
porcentual minimo porcentual maximo en muestras

Abies 33.9 0 0.26 125 23
Acacia 38.4 0 0.29 5.8 35
Acalypha 42.2 0 0.32 5.3 23
Acanthaceae 5 0 0.04 1.3 8
Casuarina 28.3 0 0.21 2.5 27
Alchornea 43.2 0 0.33 5.9 37
Alnus 887.95 0 6.73 100 97
Alternanthera 28 0 0.21 5.5 27
Amaranthaceae 573.3 0 4.34 71.4 103
Amaryllidaceae 24.5 0 0.19 2.4 29
Ambrosia 627.65 0 4.75 87.3 75
Anacardiaceae 22.9 0 0.17 3.1 23
Annonaceae 4.4 0 0.03 1

Anthurium 0.5 0 0 0.5 1
Apocynaceae 411 0 0.31 3.8 37
Araliaceae 4.3 0 0.03 1.9 6
Ardisia 4.7 0 0.04 1.8 5
Arecaceae 61.5 0 0.47 5.4 39
Arenaria 0.4 0 0 0.4 1
Asteraceae 940.35 0 7.12 30.9 126
Astronium 0.4 0 0 0.4 1
Averrhoa 2.6 0 0.02 0.9

Banara 3 0 0.02 1.2 4
Begonia 123.6 0 0.94 13.7 60
Bertiera 0.5 0 0 0.5 1
Betulia 16 0 0.12 12.3 4
Bignoniaceae 70.4 0 0.53 4.8 59
Bocconia 7.3 0 0.06 2.4 8
Bombacaceae 18.7 0 0.14 8.3 15
Boraginaceae 4.3 0 0.03 1.6 5
Borreria 18.2 0 0.14 2.3 20
Brassicaceae 152.3 0 1.15 24.7 49
Brosimum 213.5 0 1.62 33.6 45
Bursera 252.8 0 1.92 26 75
Buxus 2.3 0 0.02 0.5 5
Byrsonima 73.5 0 0.56 104 45
Cactaceae 2.3 0 0.02 0.5 6
Caesalpiniaceae 219.5 0 1.66 14.6 73
Calophyllum 1.5 0 0.01 15 1
Capparis 0.3 0 0 0.3 1
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Carpinus_Co
Carya
Caryocar
Casearia
Cassia
Cecropia
Celtis
Centropogon
Ceratophytum
Cestrum
Clethra
Clusiaceae
Cochlospermum
Commiphora
Connarus
Convolvulaceae
Cordia
Croton
Cucurbitaceae
Cunoniaceae
Cuphea

Cupressus/Juniperus

Dalea
Desmodium
Dilleniaceae
Dodonaea
Drymaria
Dyospiros
Ericaceae
Erythroxylum
Eugenia
Euphorbiaceae
Fabaceae
Fagus
Faramea
Ficus
Fraxinus
Fuschia
Genipa
Gentianaceae
Geraniaceae
Goupia
Guettarda

24.8
2.35
7.3
9.9
11
226.9
401.95
12.2
1.4
0.4
4.9
55
0.5
0.5
2.4
142.15
28.3
14.8
25.1
0.5
0.5
289
1.8
1.8
0.5
47.75
6.3
0.3
10.3
0.6
61.5
220.3
219.05
2.5
14.4
204.4
72.95
0.5
0.9
0.4
0.3
0.7
36.9

O O O O O O O O O O O O O O O OO OO OO OO O0OO0OO0OOOOOOOOOLOOLOOLOOLOOOOOOoOOo

0.19
0.02
0.06
0.08
0.08
1.72
3.05
0.09
0.01

0.04
0.42

0.02
1.08
0.21
0.11
0.19

2.19
0.01
0.01

0.36
0.05

0.08

0.47
1.67
1.66
0.02
0.11
1.55
0.55

0.01

0.01
0.28

8.3
1.15
1.5
1.4
14
15.9
20.6

0.4
1.9

0.5
0.5
0.5
7.6
2.8
4.3
1.8
0.5
0.5
41.3
1.8
1.3
0.5
9.6
1.4
0.3
15
0.6
6.1
9.5
22.9
1.5
1.7
23.5
17.9
0.5
0.5
0.4
0.3
0.7
3.6

15

12
13
16
46
110
24

31

L L S
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Gustavia
Hedyosmum
Heisteria

Hippocrateaceae

Hyeronima
Hymenaea
Hyptis

llex

Inga

Iresine
Juglans
Justicia
Lamiaceae
Lecythidaceae
Lindernia
Liquidambar
Loranthaceae
Loxopterigium
Ludwigia
Machaerium
Malpighiaceae
Malvaceae
Maripa
Mecardonia

Melastomataceae

Meliaceae
Mimosa
Moraceae
Myrica
Myrsine
Myrtaceae
Nymphaea
Odoantocarya
Onagraceae
Passiflora
Paullinia
Petiveria
Phyllanthus
Pinus

Piper
Plantago
Poaceae
Polygala

57.7
42
0.4

2

14.2

30.5
8.3

24.9

18.2

38.4

20.3
4.4
8.7

1
6.9
73
5.1

17.1
3.7

711

115.2

36.2
21

20.1

1024.5

48.3

141.2
3145.95
160.7
8.8

49.2

457
0.9
1.7

10.9

34.1
2.2
1.6

6201.8

39.4

0.9
2776.85
2.6

O O O O O O O O O O O O O O O OO OO OO OO O0OO0OO0OOOOOOOOOLOOLOOLOOLOOOOOOoOOo

0.44
0.32

0.02
0.11
0.23
0.06
0.19
0.14
0.29
0.15
0.03
0.07
0.01
0.05
0.55
0.04
0.13
0.03
0.54
0.87
0.27
0.16
0.15
7.76
0.37
1.07
23.83
1.22
0.07
0.37
0.35
0.01
0.01
0.08
0.26
0.02
0.01
46.98
0.3
0.01
21.04
0.02

9.2
0.4
0.6
1.9
3.2
2.4
4.1
2.9
5.5
4.7
0.9
2.4

2.4
21.5
0.9
5.8
1.5
6.1
12.9
17.3
9.5
2.9
59.7
3.4
9.5
431.8
19.8
1.9
7.1
13.6
0.5
0.8
3.8
2.4
1.4
1.6
631.6
7.5
0.9
95.2
1.1

46
17

19
30
11
22
17
35
21

11

12
26

19

46
65
26

21
101
42
59
124
61

45

13

11
39

131
20

129
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Polygonum
Populus
Portulacaceae
Protium
Psychotria
Quercus
Rhamnaceae
Rhus
Ricinus
Rosaceae
Rubiaceae
Rutaceae
Sabicea
Sagitaria
Salix

Salvia
Sapindaceae
Sapium
Sapotaceae
Saxifragaceae
Schinus

Scrophulariaceae

Serjania
Simarouba
Siparuna
Solanaceae
Spermacoe
Spondias
Stemodia
Sterculiaceae
Strychnos
Symphonia
Tabebuia
Theobroma
Tiliaceae
Tournefortia
Tovomita
Trema
Trichilia
Tsuga
Turpinia
Typha
Ulmus

67.3
4.8
6.5

99.6

65.4

2637.8
2.3

14.4
1.3
7.8

148.2

19.5
8.9
2.3
0.5
2.4

16.7

76.3

29.9

26.2
5.8
32.6
1.2
2.3
95.1
1.5
86.7

0.7
0.7
0.5
2.4
12.2
11.4
17.7
8.3
148.6
49.8

152.9
57.5

O O O O O O O O O O O O O O O OO OO OO OO O0OO0OO0OOOOOOOOOLOOLOOLOOLOOOOOOoOOo

0.51
0.04
0.05
0.75
0.5

19.98

0.02
0.11
0.01
0.06
1.12
0.15
0.07
0.02

0.02
0.13
0.58
0.23
0.01
0.2
0.04
0.25
0.01
0.02
0.72
0.01
0.66
0.05
0.01
0.01

0.02
0.09
0.09
0.13
0.06
1.13
0.38
0.03
0.02
1.16
0.44

25
2.6
2.2
17.4

10

266.1

1.8
4.3
1.3

155

2.5
1.2
0.5
0.7

5.6
4.5
0.5
8.5

0.7
1.3
10.9
0.5
9.7
1.8
0.5
0.5
0.5
1.9

4.2
2.5
2.6
19.6
25.6
3.1
1.5
24.9
5.9

38

49
33
124
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Umbeliferae
Verbesina
Virola

Vitex

Vitis
Zanthoxylum
Zea

18.6
7.8
2.7

14.9

18.3

68.7

385

O O O O O O O

0.14
0.06
0.02
0.11
0.14
0.52
0.29

6.4

1.4

3.8
6.9

18

17
20
52
39
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Apéndice 3. Modelos de regresion lineal multiple ajustados.

Cuadro Al. Modelos de regresion lineal multiple ajustados para explicar la composicion
geoquimica en funcién de las variables ambientales. En todos los casos, NMDS1 = X,
donde X corresponde a las variables explicativas seleccionadas para cada modelo y 3 son los
coeficientes estimados asociados con cada modelo. Cada fila representa un modelo diferente
mostrando los coeficientes estimados de cada variable utilizada en él. Los modelos estan
ordenados de acuerdo con su valor de AIC mostrando solamente los 30 modelos con AIC
mas pequefio. El simbolo (-) indica la ausencia de la variable en el modelo. En rojo se

destacan los modelos con un AAIC menor a 2.

o Longitud Latitud PC1 PC2 NDVIp NDVIe HII Elevacion Pendiente Geologia AIC DAIC
-1.55 - - 0.57 - - - -0.53 - 0.40 + 543.14  0.00
-1.67 - - - -0.84 - - -048  -0.91 - + 543.40 0.26
-1.65 - - 0.63 -0.40 - - -0.50 - - + 54345 0.31
-145  -0.40 - 0.83 - - - -0.51 - 0.36 + 543.46  0.32
-1.58 - - - -0.66 - - -0.49  -0.89 0.29 + 543.80 0.66
-1.56 - - 0.61 -0.24 - - -0.50 - 0.27 + 54418 1.04
-159 -0.34 - - -0.93 - - -047  -121 - + 54433 1.19
-156  -0.35 - 085 -0.33 - - -0.49 - - + 54434 1.20
-149  -0.35 - - -0.75 - - -048  -1.20 0.30 + 54466 1.51
-1.71 - - - -0.75 0.24 - -0.48  -0.70 - + 54480 1.66
-1.70 - - 048 -041 024 - -0.49 - - + 544.80 1.66
-1.54 - - 0.76 - - - -0.52 0.27 0.32 + 545.00 1.86
-1.64 - - 1.01 - - - -0.52 0.61 - + 545.05 1.91
-148  -0.35 - 0.83 -0.18 - - -0.49 - 0.26 + 54512 1.98
-1.58 - - 0.53 - - -0.09 -0.52 - 0.37 + 54525 211
-162 -041 - 070 -0.34 0.30 - -0.48 - - + 54527 213
-1.59 - 0.09 0.64 - - - -0.53 - 0.42 + 54530 2.16
-159  -0.50 - 0.89 - - - -0.53 - - + 54531 217
-163  -0.40 - - -0.83 0.29 - -0.46  -1.00 - + 54534 219
-1.67 - - 0.32 -0.64 - - -049  -0.49 - + 54543 229
-143  -0.56 -0.25 - -0.82 - - -049  -1.15 - + 545.44 2.30
-1.54 - - 0.58 - -0.02 - -0.53 - 0.41 + 54544 230
-149  -0.40 - 0.80 - - -0.09 -0.50 - 0.33 + 545.62 2.48
-1.64 - -0.05 - -0.81 - - -049  -0.86 - + 545.64 250
-1.69 - 0.07 070 -041 - - -0.49 - - + 545.66 2.52
-1.66 - - - -0.85 - 0.02 -0.48 -0.92 - + 54570 2.56
-148  -0.43 - 0.79 - 0.09 - -0.51 - 0.33 + 54571 257
-146  -0.38 - 0.91 - - - -0.51 0.12 0.33 + 54571 257
-1.66 - - 0.62 -0.38 - -0.04 -0.50 - - + 54573 259
-141 -0.44 -0.06 0.80 - - - -0.51 - 0.34 + 545.74 2.60
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Cuadro A2. Modelos de regresion lineal maltiple ajustados para explicar la composicion
geoquimica en funcion de las variables ambientales. En todos los casos, NMDS2 = X§,
donde X corresponde a las variables explicativas seleccionadas para cada modelo y B son los
coeficientes estimados asociados con cada modelo. Cada fila representa un modelo diferente
mostrando los coeficientes estimados de cada variable utilizada en él. Los modelos estan
ordenados de acuerdo con su valor de AIC mostrando solamente los 30 modelos con AIC
mas pequefio. El simbolo (-) indica la ausencia de la variable en el modelo. En rojo se

destacan los modelos con un AAIC menor a 2.

o Longitud Latitud PC1 PC2 NDVIp NDVIe HII Elevacion Pendiente Geologia AIC DAIC
0.00 -0.68 - - - - 050 0.23 - - 520.45 0.00
0.00 -0.67 - - - - 0.56 - - - 520.56 0.11
0.00 - 0.51 0.63 - -0.82 068 024 - 0.51 520.79 0.34
0.00 -0.50 - - - -030 042 023 - - 520.80 0.35
0.00 -0.50 - - - -0.30 047 - - - 520.86 0.41
0.00 -0.67 - 0.38 - -046 049 - - - 520.86 0.41
0.00 - 0.46 0.64 - -0.84  0.73 - - 0.52 521.11 0.66
0.00 -0.66 - 0.35 - -044 044 021 - - 521.15 0.70
0.00 -0.57 - 0.43 - -0.54  0.53 - - 0.19 521.87 1.42
0.00 -0.32 0.38 0.64 - -069 062 0.23 - 0.38 521.88 1.43
0.00 -0.35 0.33 0.65 - -0.69  0.66 - - 0.38 521.98 1.53
0.00 -0.52 - - - -0.60 043 - -0.46 0.30 522.00 1.55
0.00 -0.59 - - -0.14 - 057 0.24 - - 522.09 1.64
0.00 -0.66 - - -045 -044  0.60 - -0.67 - 522.10 1.65
0.00 -0.61 - - - -041 042 - -0.23 - 522.14 1.69
0.00 -0.65 - - -046 -043 056 0.22 -0.65 - 522.16 1.71
0.00 -0.79 - 0.17 - - 0.59 - - - 52220 1.75
0.00 -0.78 - 0.15 - - 053 0.22 - - 522.25 1.81
0.00 -0.61 - - - -0.39 037 022 -0.21 - 52231 1.86
0.00 -0.60 - - -0.12 - 0.62 - - - 522.32 1.87
0.00 -0.40 - - - -0.34  0.50 - - 0.14 52239 1.94
0.00 - 0.55 068 -019 -0.74 079 0.27 - 0.43 52247 2.02
0.00 -0.63 - - - - 0.59 - - 0.08 522.49 204
0.00 -0.57 - 0.40 - -051 048 0.19 - 0.16 522.50 2.05
0.00 -0.65 - - - - 052 0.22 - 0.06 522.52 207
0.00 -0.43 - - - -033 044 022 - 0.11 52257 212
0.00 -0.65 0.05 - - - 051 0.24 - - 522.57 212
0.00 -0.70 - - - - 050 0.23 -0.03 - 522.63 218
0.00 -0.71 - - - - 0.56 - -0.05 - 522.68 223
0.00 -0.68 -0.01 - - - 0.56 - - - 522.72  2.27
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Cuadro A3. Modelos de regresion lineal multiple ajustados para explicar los espectros de
polen en funcién de variables ambientales. En todos los casos, DCAl = X, donde X
corresponde a las variables explicativas seleccionadas para cada modelo y B son los
coeficientes estimados asociados con cada modelo. Cada fila representa un modelo diferente
mostrando los coeficientes estimados de cada variable utilizada en él. Los modelos estan
ordenados de acuerdo con su valor de AIC mostrando solamente los 30 modelos con AIC
mas pequefio. El simbolo (-) indica la ausencia de la variable en el modelo. En rojo se

destacan los modelos con un AAIC menor a 2.

o Longitud Latitud PC1 PC2 NDVIp NDVIe HII Elevacion Pendiente Geologia AIC DAIC
0.23 0.15 - -0.41 - 0.18 -013 -0.07 -054 -0.22 198.05 0.00
0.23 0.15 - -0.41 - 019 -0.15 - -0.52 -0.24 198.49 0.44
0.23 0.15 - -051 -0.11 019 -011 -0.07 -0.70 -0.23 199.81 1.76
0.23 0.15 - -0.53 -0.13 020 -0.12 - -0.72 -0.24 199.92 1.86
0.23 - - -0.36 - 023 -014 -007 -054 -0.26 200.02 1.96
0.23 0.16 - -055 -0.22 0.23 - -0.08  -0.80 -0.24 200.20 2.15
0.23 - - -0.36 - 0.24 -0.16 - -0.52 -0.27 200.25 220
0.23 0.16 0.02 -0.39 - 018 -012 -007 -0.52 -0.22 200.34 2.28
0.23 0.18 0.04 -0.36 - 0.18 -0.12 - -0.48 -0.22 200.42 2.37
0.23 0.20 - -0.41 - - -0.17 -0.08  -0.65 -0.16 200.72 2.67
0.23 0.16 - -0.58 -0.26 0.25 - - -0.83 -0.26 200.88 2.82
0.23 0.17 - -0.33 - 0.24 - -0.09  -043 -0.23 20095 2.89
0.23 0.22 0.09 -0.25 - 0.20 - -0.07  -0.40 -0.20 201.12 3.07
0.23 0.24 012 -0.22 - 0.21 - - -0.36 -0.20 201.29 3.23
0.23 - -0.06 -0.44 - 023 -017 -0.08 -0.59 -0.27 201.41 3.35
0.23 - - -047 -013 025 -0.13 - -0.72 -0.28 201.66 3.61
0.23 - - -045 -011 024 -012 -0.07 -0.70 -0.27 201.75 3.69
0.23 0.21 008 -045 -018 0.22 - - -0.68 -0.22 201.79 3.74
0.23 0.20 005 -046 -017 0.21 - -0.07  -0.70 -0.22 201.89 3.84
0.23 0.20 - -0.41 - - -0.20 - -0.63 -0.17 202.01 3.96
0.23 0.17 003 -049 -012 019 -0.10 - -0.67 -0.23 202.09 4.04
0.23 - -0.04 -041 - 025 -0.18 - -0.55 -0.28 202.15 4.10
0.23 0.16 001 -050 -010 018 -0.10 -0.07 -0.69 -0.22 202.18 4.13
0.23 0.23 0.05 -0.35 - - -0.14 -0.08 -0.60 -0.15 20254 4.49
0.23 - - -0.50 -0.23 0.29 - -0.07  -0.82 -0.28 202.67 4.62
0.23 0.23 0.17 - - 0.16 - - -0.21 -0.21 202.73 4.68
0.23 0.20 - -0.48 -0.07 - -0.16 -0.08 -0.76 -0.16 202.75 4.70
0.23 - -0.07 -058 -0.14 024 -014 -0.08 -0.80 -0.28 202.86 4.80
0.23 0.17 - -0.31 - 0.27 - - -0.39 -0.25 202.92 4.86
0.23 0.25 0.08 -0.32 - - -0.15 - -0.56 -0.15 203.01 495
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Cuadro A4. Modelos de regresion lineal multiple ajustados para explicar los espectros de
polen en funcién de variables ambientales. En todos los casos, DCA2 = X, donde X
corresponde a las variables explicativas seleccionadas para cada modelo y B son los
coeficientes estimados asociados con cada modelo. Cada fila representa un modelo diferente
mostrando los coeficientes estimados de cada variable utilizada en él. Los modelos estan
ordenados de acuerdo con su valor de AIC mostrando solamente los 30 modelos con AIC
mas pequefio. El simbolo (-) indica la ausencia de la variable en el modelo. En rojo se

destacan los modelos con un AAIC menor a 2.

Bo Longitud Latitud PC1 PC2 NDVIp NDVIe HII Elevacion Pendiente Geologia AIC DAIC
0.05 -0.13 - - - - - - -0.12 100.43  0.00
0.05 -0.10 0.04 - - - - - - -0.11 101.23  0.79
0.05 -0.13 - -0.24 -0.17 - - - -0.36 -0.11 102.06 1.62
0.05 -0.14 - - - - - - -0.02 -0.12 102.34 191
0.05 -0.13 - - - - - -0.01 - -0.12 102.47 2.03
0.05 -0.12 - - - - 0.01 - - -0.12 102.51 2.07
0.05 -0.12 - - - -0.01 - - - -0.12 10256 2.12
0.05 -0.12 - -0.01 - - - - - -0.12 102.56 2.13
0.05 -0.13 - - 0.00 - - - - -0.12 102.60 2.16
-0.03 - 0.09 - - - - - - -0.11 102.66 2.23
0.05 -0.08 0.06 - - - 0.03 - - -0.09 102.66 2.23
0.05 - 0.08 - - -0.07 - - - -0.07 102.95 2.51
0.05 - 0.10 - - - 0.07 - - -0.06 102.99 2.56
0.05 -0.12 - -0.26 -0.22 - 0.05 - -0.42 -0.11 103.13 2.70
0.05 -0.08 0.05 - - -0.02 - - - -0.10 103.14 271
0.05 -0.12 0.04 - - - - - -0.02 -0.10 103.18 2.74
0.03 -0.11 - - - - - - - -0.13 103.22  2.79
0.05 -0.11 0.04 0.00 - - - - - -0.11 103.42  2.98
0.05 -0.10 0.04 - - - - 0.00 - -0.11 103.42  2.99
0.05 -0.10 0.04 - 0.00 - - - - -0.11 103.42 299
0.05 - 0.10 - - -0.12 - - -0.09 - 103.70  3.26
0.05 - 0.09 - - -0.05 0.04 - - -0.06 103.73  3.30
0.05 - 0.09 - -0.05 - 0.08 - - -0.08 103.76  3.32
0.05 -0.13 - -0.06 - - - - -0.07 -0.10 103.78 3.35
0.00 -0.06 0.06 - - - - - - -0.12 103.79 3.35
0.05 -0.12 - -0.24 -0.18 -0.03 - - -0.38 -0.10 103.89 3.45
-0.03 - 0.08 - -0.04 - - - - -0.13 103.97 3.53
0.05 -0.13 - - - -0.03 - - -0.04 -0.11 104.22 3.78
0.05 - 0.10 - - - 0.07 - - - 104.22  3.79
-0.01 - 0.09 - - - 0.03 - - -0.09 104.23  3.79
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Apéndice 4. Glosario de indicadores geoquimicos.

Titanio (Ti): El Ti no se encuentra libre en la naturaleza, pero es un componente
comun en minerales de silicato formadores de roca, principalmente de rocas igneas, asi como
un sustituyente de cationes en minerales ricos en Fe (Milnes y Fitzpatrick, 1989; Kylander et
al., 2011; Davies et al., 2015). En forma de rutilo (TiO.), esfeno (CaTiSiOs) e ilmenita
(FeTiOg), el Ti se asocia principalmente con las fracciones de grano grueso (limo y arena)
durante el transporte de particulas (Calvert y Pedersen, 2007). Dado que el Ti no presenta
alteraciones durante el transporte y el dep6sito se le considera un elemento conservativo cuya
presencia en los sedimentos esta necesariamente relacionada con procesos erosivos (Davies
et al., 2015; Evans et al., 2019). Las variaciones en las concentraciones de Ti reflejan
cambios en la actividad e intensidad de los factores involucrados en la erosion (Haug et al.,
2001). En ambientes himedos, estos Ultimos estan representados principalmente por la
escorrentia superficial derivada de la precipitacion (Vazquez-Molina et al., 2016; Franco-
Gaviria et al., 2020; Duarte et al., 2021), mientras que en entornos aridos representaria a la
actividad eolica (Davies et al., 2015). Finalmente es importante sefialar que este elemento no
participa en procesos bioldgicos, de manera que su indicacion es clara con respecto a los

procesos abidticos mencionados (Evans et al., 2019).

Zirconio (Zr): Elemento asociado con fases minerales terrigenas. Su presencia se
asocia principalmente al circon (ZrSiOs), mineral accesorio en rocas graniticas, por ende
presente en sedimentos derivados de la meteorizacion y erosion de ellas (Milnes y
Fitzpatrick, 1989). Los minerales de circon son resistentes al intemperismo, de manera que
el Zr se transporta comdnmente en forma de sedimentos de tamafio de grano grueso (limoy
arena). Como resultado de esto, el contenido de Zr en los sedimentos puede ser utilizado
como un indicador de variaciones en el tamafio de grano y de entrada detritica y, por lo tanto,
como un indicador de erosion pluvial. (Calvert y Pedersen, 2007; Kylander et al., 2011;
Davies et al., 2015). Al igual que el Ti, las concentraciones de Zr no se alteran por procesos
diagenéticos y/o biogénicos que ocurren durante el transporte y/o depésito (Boés et al.,
2011). Ademas, también se utiliza como indicador de proximidad con el material parental,

debido a su baja movilidad (Herndndez-Hinojosa et al., 2018).
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Potasio (K): Elemento alcalino, relativamente movil (soluble) que por meteorizacién
quimica se libera de los minerales primarios como los aluminosilicatos y se adsorbe en los
minerales de arcilla secundarios (e.g., illita) (Kylander et al., 2011; Roy et al., 2012). Los
minerales arcillosos se forman bajo diferentes regimenes de lixiviacién determinados por la
precipitacion predominante (Calvert y Pedersen, 2007). Por ello, el K se ha utilizado como
indicador de aporte de sedimentos, de variacion en el tamafio de grano y del balance erosién-
precipitacion (Cohen, 2003; Davies et al., 2015). En los lagos hipersalinos de cuenca cerrada,
el K puede precipitarse en minerales autigénicos (Cohen, 2003). El depdsito de K atmosférico
derivado de la quema de combustibles y biomasa es otra fuente importante en las
concentraciones de este elemento en los sedimentos (Davies et al., 2015; Pompeani et al.,
2019).

Rubidio (Rb): Elemento alcalino y soluble presente en distintos silicatos, incluidos
los minerales de mica, ortoclasa y arcilla, y abundante en rocas intrusivas como las
pegmatitas (Kylander et al., 2011; White, 2018). El rubidio no forma fases minerales
discretas, pero debido a las similitudes de tamafio ionico, sustituye facilmente al K en los
minerales de aluminosilicatos (Calvert y Pedersen, 2007). La alta solubilidad del Rb en
presencia de agua como resultado de la meteorizacion y la erosion de minerales como la
biotita y la moscovita (micas) explica la entrada detritica del elemento en los sedimentos
lacustres (Simmons, 1998a). Por lo tanto, el Rb al igual que el K se ha utilizado como un

indicador del incremento de arcillas y del balance erosién-precipitacion (Davies et al., 2015).

Hierro (Fe): Elemento abundante en la corteza terrestre, presente en diversos
minerales, principalmente en minerales ferromagnesianos. Puede aparecer en forma de
carbonato de hierro (e.g., siderita y ankerita), de sulfuros (e.g., pirita), o de oOxidos (e.g.,
goetita y limonita) (Fregenal-Martinez y Meléndez, 2010). Su origen puede ser volcanico,
hidrotermal u organico. El Fe al igual que el Mn, entra a los lagos como granos minerales,
oxidos, coloides o complejos organicos inalterados (Cohen, 2003). Una fuente abundante de
Fe llega a través de la erosion de rocas cristalinas presentes en la cuenca de drenaje. Por esta
razén, los cambios en la abundancia de Fe indican la entrada de sedimentos detriticos y
actividad erosiva (Kylander et al., 2011; Evans et al., 2019). Sin embargo, el Fe también es

un elemento inestable y sensible a las condiciones de Oxido-reduccién que tienen lugar
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después del proceso de depdsito (Boyle, 2001; Davies et al., 2015). Por ejemplo, en
condiciones reductoras, el Fe se vuelve soluble y se presenta como hierro ferroso (Fe?),
mientras que en condiciones oxigenadas, el hierro se precipita en forma de hierro férrico
(Fe**) (Davison, 1993). Por lo tanto, en condiciones reductoras el Fe se libera de los
sedimentos, enriqueciéndose en la columna de agua y agotandose en los sedimentos del
fondo. En consecuencia, los perfiles de Fe pueden proporcionar informacion sobre diferentes
estados redox del agua: las altas y bajas concentraciones de Fe indican condiciones de mayor
y menor oxigenacion del fondo lacustre, respectivamente (Davison, 1993; Olivares-Casillas
etal., 2021).

Manganeso (Mn): Elemento traza presente en tres estados de valencia como Mn?*,
Mn®*y Mn*" en los ambientes terrestres (Calvert y Pedersen, 2007). Se encuentra en muchos
minerales formadores de rocas como olivinos, piroxenos, hornblendas, biotitas, cloritas,
serpentinitas, magnetitas, rodocrositas, entre otros, en los que con frecuencia el Mn?*
reemplaza al Fe?* en la red cristalina (Davison, 1993). EI Mn puede derivarse de la captacion
circundante como Mn?*, a partir de la meteorizacion y erosion de rocas igneas y
metamorficas, utilizdndose como indicador de transferencia de metales traza al sedimento
lacustre (Tribovillard et al., 2006; White, 2018). Ademas, la geoquimica del Mn es compleja
y esta afectada por procesos de reduccién y oxidacion que tienen lugar después del proceso
de deposito (Boyle, 2001). En condiciones reductoras, el Mn se encuentra en forma soluble
como Mn?* (o como MnCI"), pero como el Mn?* es termodindmicamente inestable en aguas
oxigenadas, este se oxida a especies altamente insolubles como oxi-hidroxidos de Mn®*" y
Mn** [e.g., MnOz y MnOs*(OH)]. En consecuencia, el Mn se agota de los sedimentos del
fondo en condiciones reductoras y se libera como Mn soluble del sedimento hacia la columna
de agua (Calvert y Pedersen, 2007; Franco-Gaviria et al., 2020). Los cambios en profundidad
del lago, la productividad biolégica, el proceso de depdsito rapido de sedimentos, asi como
factores climaticos, provocan que el Mn se recicle activamente entre formas oxidadas y
reducidas a traves de un limite redox (Tribovillard et al., 2006; Calvert y Pedersen, 2007;
Kylander et al., 2011; Davies et al., 2015). Por lo anterior, la abundancia de Mn se utiliza
como un indicador de condiciones ricas en oxigeno en el fondo lacustre (Davies et al., 2015;
Olivares-Casillas et al., 2021).
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Vanadio (V): Elemento traza presente en diferentes minerales como carnotita,
roscoelita, vanadinita, bravoita y davidita, principalmente (Assem y Oskarsson, 2015). Existe
en varios estados de oxidacion, siendo los mas comunes V*3, V4" y V*°, La mayor cantidad
de V se libera de forma natural por medio de la meteorizacion y la erosion de rocas ricas en
V, mientras que la principal fuente antropogénica es la combustion de petréleo y carbén
(Moore, 1991). El V que ingresa al lago se oxida rapidamente de la forma menos soluble
(V3" proveniente de la entrada detritica, a la forma mas soluble (V°*), que es el estado de
oxidacion més comun en las aguas superficiales (Calvert y Pedersen, 2007). En condiciones
ligeramente reductoras y en presencia de acidos hiimicos y falvicos, el V°* se reduce a V**.
En condiciones euxinicas (fuertemente reductoras), la presencia de H»S liberado por la
reduccion de sulfato bacteriano hace que el V se reduzca ain mas a V3" (Tribovillard et al.,
2006). Dado que el equilibrio del V es sensible al potencial de oxidacién-reduccion y se
enriquece principalmente en facies sedimentarias sin oxigeno, este elemento se utiliza como
un indicador en la determinacion de condiciones suboxicas-andxicas con influencias
detriticas minimas (Tribovillard et al., 2006; Sondi et al., 2017).

Zinc (Zn): Elemento traza de naturaleza calcéfila presente en sulfuros (e.g.,
esfalerita, wurtzita), carbonatos (e.g., smithsonita), silicatos (e.g., willemita) y lutitas negras
(Moore, 1991; Calvert y Pedersen, 2007). En los sistemas acudticos, el Zn es un
micronutriente esencial para las algas planctonicas, ya que funge como cofactor en las
enzimas que median la fijacién fotosintética de carbono (Peel et al., 2009). Al ser un
elemento sensible a las condiciones redox, en aguas superficiales y/o en alta disponibilidad
de oxigeno, el Zn en su forma soluble (Zn?*) se comporta como micronutriente, agotandose
por la absorcion de la biota autétrofa (Calvert y Pedersen, 2007). Por el contrario, en aguas
mas profundas y/o en condiciones reductoras, el Zn se libera mediante la descomposicion de
la materia orgéanica y se enriquece en el sedimento, principalmente en asociacion con pirita
(Tribovillard et al., 2006). En consecuencia, el Zn se ha utilizado como un indicador de la

productividad y de condiciones reductoras (Tribovillard et al., 2006; Vance et al., 2016).

Calcio (Ca): Elemento alcalinotérreo presente en sulfuros (e.g., yeso, anhidrita),
silicatos (e.g., plagioclasas y piroxenos) y carbonatos (e.g., calcita, dolomita, aragonito)

(Eugster y Hardie, 1978). EI Ca comunmente refleja la presencia de carbonatos en los
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sedimentos lacustres (Cohen, 2003). El Ca también puede covariar con elementos litogénicos
en entornos volcanicos y/o glaciares cuando se derivan de la captacion de arrastre, actividad
edlica y/o desarrollo del suelo en la cuenca (Davies et al., 2015). La fuente autigénica
principal de Ca se asocia con la precipitacion de carbonatos de calcio que ocurre cuando los
minerales disueltos en el agua alcanzan concentraciones de saturacion por evaporacion
(Davies et al., 2015; Evans et al., 2019; Duarte et al., 2021; Olivares-Casillas et al., 2021).
En conclusién, el Ca autigénico se utiliza como un indicador de salinidad y evaporacion,
mientras que el Ca alogenico sirve de indicador de entrada detritica-erosion (Franco-Gaviria
et al., 2020; Duarte et al., 2021; Olivares-Casillas et al., 2021).

Estroncio (Sr): Elemento alcalinotérreo presente en rocas sedimentarias,
principalmente en rocas carbonatadas (Brand et al., 1998). También puede estar presente en
el cemento carbonatado de rocas igneas y metamdrficas o en minerales de plagioclasas
(Davidson, 1998). La distribucion de Sr en las rocas sedimentarias se debe a su potencial
para sustituir al Ca®* en la red cristalina del CaCOs (principalmente en aragonito), o por la
presencia de minerales como la celestita (SrSO4) y la estroncionita (SrCOz) (Brand et al.,
1998; Simmons, 1998b). En otras rocas, la distribucion de Sr en feldespatos depende de la
sustitucion por K y de la fuerte adsorcion de Sr en minerales de arcilla (Simmons, 1998b).
En la fraccion detritica, el Sr se comporta de la misma manera que el Ca en regiones karsticas,
aumentando en proporcion bajo condiciones de erosion pluvial (Cohen, 2003). Ademas, el
Sr en los sedimentos de los lagos estd relacionado con la precipitacién de carbonatos
autigénicos, especialmente de SrCO3z (Kylander et al., 2011). Por todas estas razones, el Sr
es utilizado como un indicador de evaporacion, condiciones secas, salinidad, entrada clastica
por erosién de materiales parentales y/o de precipitacion autigénica de carbonatos (Sondi et
al., 2017; Franco-Gaviria et al., 2020; Olivares-Casillas et al., 2021).

Azufre (S): Elemento abundante en la corteza terrestre presente en estado nativo (S°)
pero predominantemente en forma de sulfuros (S27) como pirrotita, pirita, calcopirita,
esfalerita, galena, entre otros, y en forma de sulfatos (SO4) como barita, celestita, yeso y
anhidrita (White, 2018). Las fuentes principales de S en los lagos son la erosion de rocas en
la cuenca circundante, el depdsito atmosférico, la conexion con el océano y la descarga de

aguas residuales (Holmer y Storkholm, 2001; Cohen, 2003). EI S entra al lago en forma de
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sulfatos inorganicos y/o compuestos organicos que contengan S, y su sedimentacion esta
relacionada con el comportamiento y la disponibilidad de Fe y materia orgénica (Cohen,
2003; Kern et al., 2013). En condiciones andxicas, los sulfatos disueltos son utilizados por
bacterias sulfato-reductoras para oxidar la materia orgénica presente y formar sulfuros como
H>S. Los sulfuros producidos tanto en el sedimento como en la columna de agua pueden
quedar permanentemente enterrados en los sedimentos 0 experimentar re-oxidacion. Sin
embargo, en presencia de Fe?*, el H,S precipita para formar sulfuros de hierro como pirita,
que finalmente quedan acumulados en los sedimentos (Cohen, 2003; Kasper et al., 2013;
Ding et al., 2016). Por lo tanto, la abundancia de S se ha utilizado como un indicador de
condiciones andxicas, actividad microbiana y un alto contenido de materia orgénica (Kern et
al., 2013). Debido a que el sulfato es abundante en los océanos modernos, también se han
utilizado las concentraciones de S para diferenciar entre sedimentos de origen marino y
lacustre (Cohen, 2003; Davies et al., 2015; Duarte et al., 2021).

Carbono total (TC): El carbono se encuentra en una amplia variedad de compuestos
en la Tierra, desde compuestos organicos reducidos en la biosfera hasta compuestos
inorganicos oxidados. El carbono orgéanico es un componente importante de la materia
organica, mientras que el carbono inorganico se presenta principalmente como diéxido de
carbono (COy2), acido carboénico (H2COs), bicarbonato (HCO3") y carbonato (CO3?") (White,
2018).

Carbono inorganico total (TIC): Los carbonatos son la forma mas estable de
carbono inorganico en los sedimentos, por lo que el contenido de TIC se utiliza cominmente
como una medida indirecta del contenido de carbonatos. Los carbonatos pueden tener origen
detritico aldctono y/o pueden precipitarse como minerales en condiciones de saturacién o por
un incremento en la temperatura del agua (Gierlowski-Kordesch, 2010). Alternativamente,
los carbonatos pueden derivarse de la precipitacion biogénica o de restos biolégicos como
conchas de moluscos y ostracodos, entre otros (Ito, 2001). Debido a ello, el contenido de TIC
se utiliza como un indicador de carbonatos detriticos y/o precipitacion de carbonatos asociada
con bajos niveles de lagos y, por lo tanto, condiciones secas (Diaz et al., 2017; Franco-
Gaviria et al., 2020).
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Carbono organico total (TOC): El contenido de TOC es un indicador de la cantidad
de materia orgénica en el sedimento puesto que aproximadamente 50% de ella es carbono
(Meyers y Teranes, 2001; Last et al., 2002). Las concentraciones de TOC se ven
influenciadas por el grado de degradacion que sufre la produccién inicial de biomasa
(Meyers, 2003). Otro factor que influye en el contenido de TOC es la disponibilidad de
oxigeno. Por ejemplo, en condiciones ricas en oxigeno se favorece la degradacion de detritos
organicos, mientras que en condiciones reductoras la degradacidn se entorpece y se preserva
mejor la materia organica en el sedimento (Kasper et al., 2013). Por ello, el carbono organico
total (TOC) se utiliza como un indicador para describir la cantidad de materia organica,
ademas de reflejar la productividad y las condiciones andxicas (Meyers y Teranes, 2001;
Cohen, 2003; Meyers, 2003; Kasper et al., 2013).

Nitrdégeno total (TN): Contenido de nitrégeno organico e inorganico de una muestra
de sedimento (Last et al., 2002). El nitrogeno es un nutriente importante para todos los
productores primarios y puede estar presente en distintas formas quimicas y en varios estados
de oxidacion (White, 2018). El depdsito de nitrégeno atmosférico (N2), el nitrégeno liberado
por la erosion de rocas y el nitrdgeno proveniente de restos organicos, son las principales
fuentes de este elemento en los lagos (Talbot, 2001; Cohen, 2003). El N2 entra al lago por el
aire disuelto y es asimilado por organismos fijadores de N, depositandose posteriormente en
el sedimento. Las especies inorganicas como amonio (NH4"), nitrato (NO3") y nitrito (NO2)
representan las principales fuentes de nitrégeno disponible para la productividad primaria
(Talbot, 2001). Por su parte, el nitrdgeno organico refleja el aporte de materia organica, ya
sea de procedencia terrestre por la actividad de microorganismos fijadores de N2 en el suelo,
0 de origen lacustre, derivada de organismos con alto contenido proteico como las algas
(Talbot, 2001; Cohen, 2003; Meyers, 2003). Por todas estas razones, el contenido de TN
indica procesos de eutrofizacion y/o productividad, asociados con la entrada de nutrientes

desde fuentes aldctonas y autoctonas (Franco-Gaviria et al., 2020).

Cociente TOC/TN (C/N): La relacion entre el carbono organico total y el nitrégeno
total se utiliza para distinguir la contribucion relativa de la materia organica terrestre y la
acuatica a los sedimentos (Meyers y Teranes, 2001; Meyers, 2003). Las plantas y las algas

son la fuente principal de materia organica que se almacena en los sedimentos (Meyers,
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2003). Las plantas vasculares terrestres contienen grandes proporciones de tejido fibroso y
sonricas en celulosa, mientras que las algas y las plantas no vasculares son pobres en celulosa
y ricas en material proteico (Cohen, 2003; Meyers, 2003). Por lo tanto, la materia organica
originada por algas y macrofitas (no vasculares) lacustres tiene valores tipicos del cociente
C/N que oscilan entre 4 y 10, mientras que la vegetacion terrestre crea materia organica que
alcanza valores mayores a 12 (Tyson, 1995; Meyers, 2003; Lamb et al., 2006). Sin embargo,
la relacion C/N puede verse afectada dependiendo de las condiciones oxido-reductoras. Por
ejemplo, en ausencia de oxigeno, la lenta descomposicién de la biomasa terrestre con
respecto a la acuatica, llevaria a un cambio en el cociente C/N hacia valores mas altos (Kasper
etal., 2013).

8%3Corq: La relacion de isotopos estables de carbono (*3C/*?C) expresada como 6C
refleja la dinamica del ciclo del carbono. La materia orgénica representa el principal depdsito
de carbono biogénico reducido en los lagos (White, 2018). La firma isotopica de carbono de
la materia organica (8Corg) esta controlada principalmente por el fraccionamiento isotdpico
que se da en las principales vias biosintéticas y por el contenido de **C de la fuente de carbono
(Killops y Killops, 2004; White, 2018). Por ejemplo, las algas acuéticas discriminan en contra
del isotopo méas pesado (*3C) y utilizan preferentemente el is6topo mas ligero (*2C) para la
fotosintesis. En consecuencia, la sedimentacion de la materia organica de algas elimina *2C
de su fuente de carbono inorgéanico disuelto (DIC) en el agua superficial. Conforme los
suministros de DIC se agotan en las aguas superficiales, el fitoplancton discrimina menos en
contra del *C y se produce un aumento posterior en los valores de §*3Corg (Hodell y Schelske,
1998; Brenner et al., 1999; Meyers, 2003). En consecuencia, los valores de §3Cqrg Se pueden
utilizar para evaluar los cambios en la productividad lacustre, indicando una mayor
productividad cuando los valores de 8*Corg SON altos (Meyers y Teranes, 2001; Meyers,
2003).

La materia organica no solo proviene de fuentes acuaticas, sino también de fuentes
terrestres, como la vegetacion de la cuenca de captacion. Sin embargo, distinguir las fuentes
terrestres y acuaticas mediante los valores de §3Corg puede ser complicado (Meyers, 2003;
Mays et al., 2017). En primer lugar, la materia organica producida por el fitoplancton que

utiliza CO> disuelto generalmente presenta valores isotopicos similares a la producida por las
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plantas Cs de la cuenca circundante. En segundo lugar, en condiciones alcalinas o cuando el
CO: disuelto es limitado, las algas comienzan a utilizar HCO3™ disuelto como fuente de
carbono (Brenner et al., 1999). Esto provoca un aumento en la firma isotopica de §'*Corg
similar a la firma que tienen las plantas C4 (Meyers, 2003). Por otro lado, es méas féacil
diferenciar isotopicamente las rutas fotosintéticas de la vegetacion Cs y Ca, puesto que
discriminan 3C de manera diferente con respecto a su fuente de carbono (CO3) (Meyers,
2003). Las plantas Cz (arboles, arbustos y hierbas adaptados a condiciones humedas) fijan el
CO. atmosférico a través de la enzima ribulosa 1,5 difosfato carboxilasa/oxigenasa (conocida
con su nombre sintético de rubisco), formando dos moléculas de acido 3-fosfoglicérico como
compuesto intermedio (ciclo de Calvin). La baja afinidad de la rubisco por el CO.y el libre
intercambio de CO> que existe entre la intemperie y las células del mesdfilo, hacen que el
proceso de fijacion de carbono sea menos eficiente, lo que provoca grandes agotamientos de
13C observados en las plantas de Cs (O'Leary, 1988; Last et al., 2002; Kohn, 2010; Hoefs,
2015). A diferencia de las plantas Cs, las plantas C4 (principalmente hierbas adaptadas a
condiciones de estrés hidrico) incorporan CO> mediante la carboxilacion de
fosfoenolpiruvato (PEP) por medio de la enzima PEP carboxilasa, produciendo &cido
oxaloacético (ciclo de Hatch-Slack). La alta afinidad de la PEP carboxilasa por el COz y la
capacidad de concentrar CO2 dentro de sus células (en la capa interior de las células de la
vaina del haz), hacen que las plantas Cs4 fijen carbono con relativamente poco
fraccionamiento (O'Leary, 1988; Huang et al., 2001; Last et al., 2002; Hoefs, 2015). Estas
diferencias fisioldgicas producen valores de 8*3C inferiores a -20%o para plantas Cs, y por
encima de -17%o para plantas C4 modernas (O'Leary, 1988; Staddon, 2004; Lamb et al., 2006;
Kohn, 2010; Basu et al., 2015). Sin embargo, en familias como Poaceae, en la que existen
especies tanto Cs como Ca, se ha reportado que los valores de $*C menores a -19%o
corresponden a gramineas Cs, mientras que valores mayores a -19%. corresponden a

gramineas C4 (Cerling et al., 1997; Munroe et al., 2021).

85Norg: La proporcion de is6topos de nitrdgeno °N/**N en la materia organica
sedimentada (8%°Norg) proporciona informacion sobre la dinamica del ciclo del nitrégeno, asi
como su fraccionamiento isotdpico en el lago (Meyers y Teranes, 2001; Talbot, 2001; Leng
et al., 2006). Los insumos de nitrogeno procedentes tanto de las aguas superficiales y

subterraneas, como del dep6sito atmosférico, incluyen particulas de nitrgeno orgéanico
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derivadas de las plantas y del suelo, asi como nitrégeno inorganico disuelto (DIN, por sus
siglas en inglés) en forma de nitrato y amonio, principalmente (Leng et al., 2006; White,
2018). El nitrégeno organico entrante se asienta para formar materia organica aldctona en el
sedimento, mientras que el DIN participa en el ciclo interno del nitrogeno del lago. De esta
manera, la asimilacion de DIN por el fitoplancton genera nueva materia organica autoctona,
que cuando se descompone libera nuevamente DIN y nitrogeno orgéanico (Leng et al., 2006).
Durante la asimilacion, el fitoplancton incorpora preferentemente *N del DIN provocando
un enriquecimiento de *N en el DIN residual que posteriormente se deposita en los
sedimentos (Hodell y Schelske, 1998; Botrel et al., 2014). Por lo tanto, los valores de §°Norg
producidos en las aguas superficiales tienden a aumentar o disminuir a medida que la
productividad aumenta o disminuye (Hodell y Schelske, 1998; Fan et al., 2017). Sin
embargo, a medida que los suministros de DIN se agotan, el fitoplancton discrimina menos
contra el °N, lo que resulta en un enriquecimiento progresivo de 8*°Norg (Hodell y Schelske,
1998; Jinglu et al., 2007).

Factores distintos de la productividad primaria como cambios en la composicion de
especies plancténicas, la adicion de heterdtrofos y/o la presencia de fijadores de nitrogeno,
pueden alterar los valores de 8™°Norg de los sedimentos (Meyers y Teranes, 2001). Por
ejemplo, el fraccionamiento isotopico asociado con la abundancia de cianobacterias fijadoras
de N2 genera valores mas bajos de 8N en comparacion con la firma isotépica del
fitoplancton fotosintético (Brenner et al., 1999; Meyers, 2003). EI DIN asimilado por las
algas acudticas tiene una firma isotopica §°N mayor que el N utilizado por las plantas
terrestres a través de los fijadores de nitrogeno del suelo (Meyers, 2003; O'Sullivan, 2003).
En ese sentido, los valores de §°Norg se pueden utilizar también para identificar fuentes de

materia organica (Meyers, 2003).

Otros procesos asociados con el fraccionamiento isotdpico de nitrégeno significativo
son la nitrificacion y la desnitrificacion (Leng et al., 2006). La nitrificacion es un proceso
mediado por diferentes organismos autotrofos en el cual el amonio se oxida a nitrato bajo
condiciones oxigenadas. Este proceso se asocia con un fraccionamiento de 8°Norg mayor a
20%o, sin embargo, cuando el nitrégeno estd limitado el fraccionamiento se vuelve minimo

(Hoefs, 2015; White, 2018). La desnitrificacion es el proceso por el cual el nitrato se reduce
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a N gaseoso en condiciones andxicas. Durante la desnitrificacion, el *N se libera
preferentemente del nitrato, produciendo un enriquecimiento sustancial de **N en el DIN
residual. Esta firma isotdpica enriquecida en °N se transfiere por asimilacion a los
productores primarios que viven en la columna de agua, reflejando un aumento en los valores
de 8™Norg (Hoefs, 2015; Fan et al., 2017; White, 2018).
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