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RESUMEN

La subfamilia Hechtioideae se distribuye exclusivamente en la regidon biogeografica
Megameéxico lll. La distribucion espacial de este grupo es heterogénea a través de esta
region y existen ciertas areas con mayor concentracion de especies que otras. El objetivo
de este estudio fue analizar los patrones biogeograficos de Hechtioideae, tomando en
cuenta el componente filogenético, y someter a prueba hip6tesis que nos ayudaran a
esclarecer la historia evolutiva de este grupo de plantas. Para esto, implementamos
diferentes métricas basadas en la cuantificacion de especies y diversidad filogenética a
través de distintas escalas. Utilizamos la regionalizacion propuesta por Morrone (2017)
para delimitar las areas a evaluar dentro de Megaméxico Ill. En el nivel superior, de
acuerdo a la escala, evaluamos los patrones biogeogréaficos de Hechtioideae a través de
las regiones Neértica, Neotropical y la Zona de Transicion Mexicana. Posteriormente,
consideramos las distintas provincias biogeograficas que conforman cada regién como las
areas a evaluar y, por ultimo, subdividimos toda la regiébn de Megaméxico Il en
cuadrantes de 50 x 50 km (aprox.), para identificar patrones de manera mas puntual y
especifica. Los analisis filogenéticos fueron realizados tomando en cuenta la mas reciente
propuesta filogenética del grupo (Ramirez et al., ined.), la cual ha sido realizada mediante
analisis moleculares de regiones de cloroplasto y nicleo. Debido a que esta propuesta no
incluye la totalidad de los taxones, decidimos implementar una metodologia basada en la
adicion manual de las especies faltantes. Los resultados mas relevantes indican que el
linaje de Hechtioideae es mucho mas diverso al centro de Megaméxico lll, en la regién
compartida por la Zona de Transicion Mexicana y la regién Neotropical, a diferencia de las
zonas mas septentrionales y australes de esta region. En esta area céntrica la riqueza de
especies es mayor, asi como la diversidad filogenética y el nivel de endemismo, esto
sugiere que la heterogeneidad ambiental en esta region y los eventos geoldgicos
ocurridos en los udltimos 4 millones de afios, que es cuando la mayoria de los linajes
actuales de Hechtioideae diversificaron, han ejercido una fuerte influencia en la historia
evolutiva de este grupo, generando eventos de especiacion in situ recientes. De hecho,
con la finalidad de preservar la diversidad y el potencial evolutivo de Hechtioideae,
proponemos enfatizar los estudios taxonémicos, filogenéticos y de conservacion en esta

Zona.




ABSTRACT

ABSTRACT

The subfamily Hechtioideae is distributed exclusively in the biogeographical region Megamexico
lll. The spatial distribution of this group is heterogeneous across this region and there are
certain areas with a higher concentration of species than other. The aim of this study was to
analyze the biogeographical patterns of Hechtioideae, considering the phylogenetic
complement, and test hypotheses that will help us clarify the evolutionary history of this group of
plants. We implemented different metrics based on species quantification and phylogenetic
diversity across different scales. We used the regionalization proposed by Morrone (2017) to
delimit the areas to be evaluated within Megamexico Ill. At the first level, we evaluated the
biogeographical patterns of Hechtioideae through the Nearctic, Neotropical and Mexican
Transition Zone regions. Subsequently, we considered the different biogeographical provinces
as the areas to be evaluated and, finally, we subdivided the entire Megamexico Ill region into
guadrants of 50 x 50 km (approx.), to identify patterns in a more specific way. Phylogenetic
analyses were carried out taking into account the group’s most recent phylogenetic proposal
(Ramirez et al., ined.), which has been performed by molecular analysis of chloroplast and
nuclear regions. Given that this proposal does not include all taxa, we decided to implement a
methodology based on the manual addition of missing species. The most relevant results
indicate that the lineage of Hechtioideae is much more diverse to the center of Megamexico I,
in the region shared by the Mexican Transition Zone and the Neotropical Region, unlike the
northern and southern areas of this region. In this central area the richness of species is
greater, as well as the phylogenetic diversity and the level of endemism; this suggests that the
environmental heterogeneity in this region and the geological events that have occurred in the
last 4 million years, which is when most of the current lineages of Hechtioideae diversified, have
exerted a strong influence on the evolutionary history of this group, generating recent in situ

speciation events.




INTRODUCCION

INTRODUCCION

Hechtioideae es una de las ocho subfamilias que comprende Bromeliaceae (Givnish et al.,
2011). Este grupo de plantas se distribuye en Megaméxico Il y estd compuesto por tres
géneros y ca. 95 especies (Ramirez-Morillo et al., 2018a). La mayoria de especies de
Hechtioideae presentan un rango de distribucion restringida, lo que les ha conferido, a muchas
de ellas, estar catalogadas dentro de alguna categoria de riesgo de acuerdo a los criterios de la
IUCN (Pech-Cérdenas, 2015).

Los patrones biogeograficos de esta subfamilia han sido poco explorados. La mayor
concentracion de especies esta presente en la region central de Megaméxico Ill, en las
provincias Sierra Madre del Sur, Veracruzana, Cuenca del Balsas y Tierras Bajas del Pacifico.
Ademas, se sabe que es un grupo de plantas con altas tasas de endemismo, asociado a una
fuerte especificidad por el sustrato, la poca vagilidad de sus semillas y a la presencia de
barreras geogréficas dentro de su area de distribucion (Pech-Cardenas, 2015). Debido a sus
caracteristicas morfolégicas, como sus hojas con margenes espinosos, y sexuales, ya que son
especies en su mayoria dioicas, las colectas de este grupo de plantas han sido pocas y su
representacion en los herbarios es muy baja. Esta problemética ha causado dificultades en su
descripcion, identificacion y circunscripcion (Espejo-Serna y Lépez-Ferrari, 2014; Espejo-Serna
et al., 2005). Sin embargo, la incorporacion de datos moleculares al estudio filogenético de las
especies, ha permitido esclarecer las relaciones evolutivas de Hechtioideae (Romero-Soler et
al., 2020; Ramirez-Morillo et al.,, 2018a). De igual manera, estos avances han permitido
conocer y describir multiples especies de este grupo de plantas (Hernandez-Cardenas et al.,
2020; Romero-Soler et al., 2020; Flores-Arglelles et al., 2019; Hernandez-Cardenas et al.,
2019; Ramirez-Morillo et al., 2018b, 2016, 2015, 2014; Garcia-Ruiz et al., 2014, Gonzalez-
Rocha et al., 2014; Lépez-Ferrari y Espejo-Serna, 2014).

La incorporacién de informacion filogenética al estudio biogeogréafico ha permitido identificar
patrones que ayudan a explicar cuéles han sido los procesos que conforman las biotas
contemporaneas (Steinbauer et al., 2016; Morlon et al., 2011). Por lo tanto, volver a analizar los
patrones espaciales de Hechtioideae, incorporando las mas recientes descripciones
taxondmicas y andlisis filogenéticos, nos permitié reconocer patrones biogeograficos antes no
descritos y hacer inferencias al respecto, para identificar los procesos que han moldeado la

historia evolutiva de Hechtioideae.
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El objetivo principal de este estudio fue identificar y analizar los patrones biogeograficos de
Hechtioideae, incorporando métricas taxonémicas y filogenéticas. En el Capitulo | se presenta
una sintesis de los antecedentes generales que se tienen para este grupo de plantas, las
hipétesis y los objetivos de este estudio; en el Capitulo Il se incluye la descripcion detallada de
los materiales y métodos que se utilizaron para resolver las preguntas de esta investigacion; el
Capitulo 1ll corresponde a la seccion de resultados, en donde se presentan en formato de
cuadros, gréaficas y mapas, cuales son los patrones biogeograficos encontrados de
Hechtioideae, basados en andlisis de riqueza de especies, endemismo, diversidad filogenética,
estructura filogenética y endemismo filogenético; en el Capitulo IV se presenta una discusion
sobre cuales han sido los procesos que han influido en la historia evolutiva de Hechtioideae de
acuerdo a los patrones previamente identificados; en el Capitulo V presentamos las

conclusiones y perspectivas respecto a este tema.
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CAPITULO |
ANTECEDENTES
1.1 Familia Bromeliaceae

La familia Bromeliaceae esta conformada por ocho subfamilias, 69 géneros y aproximadamente
3400 especies (Stevens, 2020; Givnish et al., 2011). Este grupo de plantas son herbaceas de
habitos epifitos, liticos y terrestres y han desarrollado adaptaciones para vivir en ambientes
Xéricos y crecer sobre sustratos pobres en nutrientes (Benzing, 2000). Generalmente, crecen
en forma de roseta y su tamafo puede ser muy variable, desde algunos centimetros hasta
alcanzar dimensiones cerca de 10 m o mas. En su mayoria, cuentan con flores perfectas y en
algunos casos son funcionalmente unisexuales. Presentan inflorescencias terminales y frutos
capsulares (Smith y Till, 1988).

Se ha estimado que esta familia Neotropical tuvo su origen hace ca. 97.5 millones de afios (Ma)
en el Escudo Guayanés, al noreste de América del Sur, y que de ahi se dispersé a otras areas
del Neotrépico (16-15.2 Ma) y hasta Africa occidental (9.3 Ma). Actualmente, las bromelias se
distribuyen exclusivamente en el Nuevo Mundo, desde Norteamérica hasta la Patagonia, a
excepcion de Pitcairnia feliciana (A. Chev.) Harms & Mildbr., que, segin la mas reciente
evidencia, lleg6 hasta el continente africano por medio de eventos de dispersion a larga
distancia (Givnish et al., 2014, 2011, 2007; Smith y Till, 1988).

1.2 Subfamilia Hechtioideae

Hechtioideae es una de las ocho subfamilias que conforman Bromeliaceae. Esta subfamilia
estd compuesta por tres géneros y al menos 84 especies, ademas de algunas otras adn no
descritas (Gouda et al., 2020; Ramirez-Morillo et al., 2018a). Estas plantas presentan habitos
terrestres y litfitos, suelen crecer sobre rocas volcanicas, céarsticas o yesosas. Son todas
plantas rosetofilas con crecimiento generalmente cespitoso y raramente caulescente.
Presentan patrones de crecimiento distintivos, lo que les confiere una amplia variedad en
tamafios que suelen ir desde los 30 cm (0 menos) hasta los 2 m (0 mas) de diametro.
Presentan hojas suculentas con margenes espinosos a aserrados (Figura 1.1). Casi todas las
plantas de este grupo son dioicas, exceptuando a Hechtia gayorum L. W. Lenz. que es

poligamomonoica. Generalmente crecen en matorrales xerdfilos, bosques tropicales
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caducifolios, bosques de encino y, ocasionalmente, en bosques de pino (Espejo-Serna et al.,
2014; Ramirez-Morillo et al., 2014; 2010;).

C

Figura 1.1 Caracteristicas morfologicas de Hechtioideae vy

ejemplos de habitats donde esta presente. A) Bakerantha purpusii
creciendo en un acantilado. B) Hechtia schottii. C) H. laevis. D)
Mesoamerantha dichroantha creciendo sobre rocas. Créditos de

imagen: A, D de K. Romero-Soler; B, C de I. Ramirez-Morillo.
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1.2.1 Relaciones filogenéticas de Hechtioideae

Los analisis filogenéticos de Bromeliaceae han estimado que el ancestro de Hechtioideae
surgié hace ca. 16.6 Ma e invadio el actual territorio de Megaméxico Ill, sensu Rzedowski
(1991). Sin embargo, aun se desconoce cudl fue la via de llegada a esta area. Se sugiere que
pudo haber sido a través de dispersion a larga distancia por las islas caribefias o por el istmo

de Panama, a través de Centroamérica (Ramirez-Morillo et al., 2018a; Givnish et al., 2011).

El primer andlisis filogenético de Hechtioideae (Figura 1.1), realizado mediante el analisis de
datos moleculares (ADN de cloroplasto y nucleo) y caracteres morfolégicos, incluyé al 82.6%
de las especies conocidas hasta ese momento. Los resultados revelaron la mondfilia de la
familia y la identificacion de tres clados principales, los cuales delimitan los tres géneros que

componen a Hechtioideae (Ramirez-Morillo et al., 2018a, 2018b).
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Figura 1.2 Propuesta filogenética de Hechtioideae (Bromeliaceae). Arbol filogenético
generado a partir de analisis Bayesiano de regiones de cloroplasto (ycfl, rpl32-trnL),
regiones nucleares (PRK) y caracteres morfolégicos. Los ndmeros sobre las ramas
indican el valor de bootstrap, por debajo de las ramas la probabilidad posterior. La
descripcion de los clados (A-F) se encuentra en el texto. Imagen tomada de Ramirez-
Morillo et al. (2018a).

En la Figura 1.1, el clado B corresponde al género Bakerantha L.B. Sm., un género monofilético

compuesto por cinco especies (Romero-Soler et al., 2020; Ramirez-Morillo et al., 2018b). El
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clado C corresponde al género Mesoamerantha |I. Ramirez & K. Romero, el cual ha sido
recientemente propuesto y que comprende Unicamente tres especies (Ramirez-Morillo et al.,
2018b). Por ultimo, el género Hechtia Klotzsch es el que presenta mayor nimero de especies
dentro de Hechtioideae. Este género presenta tres linajes bien apoyados: el clado D abarca al
complejo Hechtia glomerata Zucc.; el clado E incluye solamente dos especies (H. deceptrix I.
Ramirez & C.T. Hornung y H. epigyna Harms) y, por ultimo, el clado F en donde se encuentran
el resto de especies de Hechtia con algunos clados bien apoyados y geograficamente
restringidos (Ramirez-Morillo et al., 2018a, 2018b).

1.2.2 Distribucién biogeogréafica de Hechtioideae

El area de distribucion de Hechtioideae corresponde a la region biogeografica Megameéxico |l
(sensu Rzedowski, 1991), que abarca desde el sur de los Estados Unidos de América,
incluyendo las regiones del desierto Sonorense y Chihuahuense, hasta el norte de Nicaragua
en los departamentos de Nueva Segovia y Jinotega (Ramirez-Morillo et al., 2018a; Pech-
Céardenas, 2015).

Multiples estudios han resaltado la endemicidad de esta subfamilia al territorio mexicano y, en
su mayoria, han sugerido que mas del 90% de las especies de Hechtioideae ocurren solamente
en este pais (Espejo-Serna et al., 2020, 2018; Pech-Cardenas, 2015; Espejo-Serna et al., 2014,
2010, 2005, 2004).

En el primer, y Gnico, estudio biogeografico que se ha realizado para Hechtioideae, Pech-
Céardenas (2015) analiz6 la riqueza de especies de la subfamilia a través de las distintas
provincias biogeogréficas que se ubican dentro de Megaméxico Ill (sensu Morrone, 2014) y
analizo el estado de conservacion de cada taxon. En dicho estudio se encontré que, de las 71
especies de Hechtioideae incluidas en el andlisis, 68 se distribuyen Unicamente en México, las
otras tres especies, que corresponden al género Mesoamerantha, se encuentran en
Centroamérica. Ademas, para la mayoria de las especies, el area de distribucion es restringida;
el 59% de las especies habitan solamente en una provincia biogeogréfica, el 35% en dos

provincias y solo el 6% habitan en més de dos provincias.

En otro de los resultados de dicho estudio, se determiné que la mayoria de especies de
Hechtioideae se encuentran en alguna categoria de riesgo, de acuerdo a los criterios de la
IUCN. De las 71 especies evaluadas, cuatro especies se encuentran en “peligro critico”, 29

especies en “peligro”, 13 especies “vulnerables”, 15 especies “no amenazadas” y 10 especies

7



CAPITULO |

presentaron “datos insuficientes”, esto debido a que las colectas de Hechtioideae son escasas
y para algunas especies solo se tiene registro del ejemplar tipo (Pech-Cardenas, 2015). Desde
entonces, la lista de especies amenazadas sigue creciendo conforme van surgiendo nuevas
descripciones taxonémicas, ya que la mayoria de las especies presentan un rango de
distribucion muy pequefio, asociado a la poca vagilidad y la baja capacidad de dispersion de
sus semillas, una alta especificidad por el sustrato en el que crecen y la presencia de barreras
geogréficas en su area de distribucion, lo cual les impide establecerse en extensiones mayores
(Ramirez-Morillo et al., 2020; Romero-Soler et al., 2020; Ramirez-Morillo et al., 2016; Pech-
Céardenas, 2015).

En la Figura 1.2, se pueden observar los resultados de rigueza de especies y especies
endémicas por provincias biogeograficas obtenidas por Pech-Cardenas (2015). Las Tierras
Bajas del Pacifico son la provincia que alberga mas especies (18), seguido por la Provincia
Veracruzana y la Sierra Madre del Sur, ambas con 17 especies, la Depresiéon del Balsas (12) y
el Altiplano Mexicano (10). La Provincia de California y la Provincia del Mosquito no albergan
ninguna especie de Hechtioideae. La Provincia Veracruzana es la que presenta mas especies
endémicas (9), seguida por las Tierras Bajas del Pacifico (8) y la Depresion del Balsas (6).
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Figura 1.3 Rigueza de especies y especies endémicas de Hechtioideae por provincia
biogeografica (sensu Morrone, 2014) dentro de Megameéxico Il (linea morada) (sensu Rzedowski,
1991). Entre paréntesis se sefiala el nimero de especies / especies endémicas de cada provincia.
AM: Altiplano Mexicano, DB: Depresion del Balsas, EVT: Eje Volcanico Transmexicano, PBC:
Provincia de Baja California, PC: Provincia de California, PM: Provincia del Mosquito, PS:
Provincia de Sonora, PT: Provincia de Tamaulipas, PV: Provincia de Veracruz, PY: Provincia de
Yucatan, SMOC: Sierra Madre Occidental, SMOR: Sierra Madre Oriental, SMS: Sierra Madre del
Sur, TACH: Tierras Altas de Chiapas, TBP: Tierras Bajas del Pacifico. Imagen tomada de Pech-
Cérdenas (2015).

En el mismo estudio, se realizO un analisis de rigueza de especies de Hechtioideae por
cuadrantes de 50 x 50 km (Figura 1.3), en donde se reconocieron algunas regiones que
albergan una mayor cantidad de especies de Hechtioideae. Estas areas se concentran sobre
todo en el centro de Megaméxico; al sur de la Sierra Madre Oriental (A), al norte de la Mixteca
(B) y al sur del istmo de Tehuantepec (C) (Pech-Céardenas, 2015).
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Figura 1.4 Rigueza de especies de Hechtioideae por cuadrantes de 50 x 50 km. Las lineas azules
delimitan la regién biogeogréafica de Megaméxico Ill (sensu Rzedowski, 1991) y las lineas rojas las
provincias biogeogréaficas dentro de esta (sensu Morrone, 2014). Las letras indican las areas con
mayor riqueza de especies. Imagen tomada de Pech-Céardenas (2015).

Como ya se mencion6 anteriormente, los estudios biogeogréficos sobre Hechtioideae son
escasos. La mayoria de los trabajos que incluyen a este grupo de plantas son tratamientos
taxondmicos o floras y, en general, se han centrado Unicamente en evaluar ciertas regiones
especificas o entidades federativas, pero nunca un trabajo general en donde se incluya a todas
las especies a lo largo de su &rea de distribucion (Espejo-Serna et al., 2017, Gonzélez-Rocha
et al., 2016; Espejo-Serna et al., 2014, 2010, 2007, 2005; Pulido-Esparza et al. 2004). Ademas,
desde entonces se han descrito nhuevos taxones y se han realizado trabajos en donde se ha
incorporado informacion filogenética que ha revelado nueva evidencia sobre las relaciones
evolutivas del grupo (Hernandez-Cardenas et al., 2020; Romero-Soler et al., 2020; Hernandez-
Cardenas et al., 2019; Flores-Argielles et al., 2019; Ramirez-Morillo et al., 2018a, 2016, 2015,
2014; Garcia-Ruiz et al., 2014, Gonzalez-Rocha et al., 2014; Lépez-Ferrari y Espejo-Serna,
2014). Por lo tanto, realizar un analisis biogeografico en donde se incluyan a todas las especies

10
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y, ademas, que incorpore la informacion sobre sus relaciones evolutivas, podria revelar nueva

evidencia que ayude a comprender la historia evolutiva de este grupo de plantas.
1.3 Biogeografia y regionalizacién biogeogréfica

Reconociendo que las plantas y animales del Viejo y el Nuevo Mundo eran distintas, Buffon
(1761) dio la primera pauta para concebir a la biogeografia como la ciencia encargada de
estudiar los patrones espaciales en la distribucion de las especies. Posteriormente, multiples
naturalistas identificaron que, en efecto, la distribucién de los taxones guarda ciertos patrones y
gue para muchos grupos taxondémicos los limites en su area de distribucion son mas o menos
reconocibles. Udvardy (1975) definié a la biogeografia, o geografia biolégica, como el estudio
de las unidades geograficas en funcién de la biota que habita en éstas. Zunino y Zullini (2003)
retoman el concepto y mencionan que, la biogeografia es el estudio de los aspectos espacio-
temporales de la biodiversidad o, en otras palabras, la ciencia que estudia como se
desenvuelve la evolucién biolégica a través del espacio y el tiempo. Esta disciplina busca
entender que procesos causan esta diversidad y proponer una clasificacion geogréfica en

funcién de las biotas y los factores climéticos y geolégicos adyacentes (Wallace, 1876).

La regionalizacion biogeogréafica es un sistema jerarquico que divide las areas geograficas en
categorias anidadas, unas dentro de otras, basados en la similitud de sus biotas. El nivel mas
alto en esta jerarquia es el reino, seguido por las regiones, dominios, provincias y distritos,

siendo el nivel basico la provincia (Morrone, 2019; Escalante, 2009; Espinosa et al., 2001).

Las zonas de transicion son aquellas areas donde dos o mas elementos biogeogréaficos se
unen. Estas zonas se comportan como una gradacién de ambientes y aspectos geograficos.
Desde un punto de vista biol6gico, las zonas de transicion son areas de alta relevancia, debido
a que en estas areas las biotas provenientes de historias evolutivas independientes se
fusionan, generando un interesante mosaico bidtico (Zunino y Zullini, 2003). Escalante (2009)
menciona que, en la literatura, generalmente se reconoce como zona de transicion a aquellas
areas entre regiones biogeograficas, pero, aun en niveles jerarquicos menores, como
provincias, las zonas de transicion se manifiestan como ecotonos. Morrone (2004) resalta la
importancia de estas &reas, debido a que representan procesos de hibridacion bidtica,

generalmente, impulsados por eventos ecoldgicos e histéricos.

La panbiogeografia propone que las barreras geograficas evolucionan junto con las biotas, es

decir, los eventos geoldgicos impulsan los eventos bibticos y evolutivos (Escalante, 2009).
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Estudiar la dimension espacial de los seres vivos, en un contexto geografico-histérico, nos lleva

a comprender los procesos evolutivos que han moldeado la historia de la vida, ya que la

evolucion biologica tiene lugar en la geografia (Morrone, 2004).

1.3.1 Megaméxico lll

Rzedowski (1991) defini6 como Megaméxico Il (Figura 1.4), a una gran region biogeografica

ubicada entre las regiones Neartica y Neotropical, caracterizada por un alto grado de

endemismo en cuanto a la flora y cuyos limites naturales van desde el sur de los Estados

Unidos de Ameérica, incluyendo las zonas aridas sonorenses, chihuahuenses y tamaulipecas,

todo el territorio mexicano y los paises centroamericanos, hasta la depresion de Nicaragua.
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Figura 1.5 Delimitacién geogréfica de Megaméxico lll, sefialado por las lineas rojas, de

acuerdo a los limites propuestos por Rzedowski (1991).

La historia geoldgica de Megameéxico Ill ha sido muy dindmica y compleja a través del tiempo.

En el Periodo Cretécico (hace 145-66 Ma), la mayor parte de esta region estaba sumergida en

el mar, exceptuando algunos complejos montafiosos que forman parte de lo que ahora son la
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Sierra Madre Occidental y Sierra Madre del Sur. A principios del Cenozoico (hace + 65 Ma),
emergieron multiples serranias al norte y centro de México. En el Eoceno Medio (hace = 50
Ma), producto de multiples levantamientos montafiosos, se formo una gran cuenca delimitada
al oeste por la Sierra Madre Occidental, al sur por la Sierra Madre del Sur, al este por la Sierra
Madre Oriental y al norte por las Montafias Rocosas. Tanto la peninsula de Baja California
como la de Yucatan comenzaron a emerger parcialmente en el Oligoceno (hace 25-40 Ma), sin
embargo, fue en el Mioceno y Plioceno, en un periodo que abarca desde hace 25 Ma hasta
hace 1 Ma, cuando la actividad tectdnica y volcénica tuvo gran efecto y molde6 la mayor parte
de los levantamientos volcdnicos que se encuentran en el centro de México, como el Cinturén
Volcanico Transmexicano, y concluyéd el levantamiento de las dos peninsulas mexicanas; la
peninsula de Baja California y la peninsula de Yucatan. Por altimo, en el Periodo Cuaternario,
de un millén de afios atras a la fecha, ocurrieron multiples glaciaciones y se dio el drenado de
la gran cuenca ubicada en la region septentrional de Megaméxico lll, caracterizando la zona
arida del Altiplano Mexicano, también denominado Desierto Chihuahuense (Halffter et al., 2008;
Neto-Samaniego et al., 2005; Ortega-Gutiérrez et al.,, 2000; Ledn-Diez, 1990; Truijillo-
Candelaria, 1977).

Megaméxico Il es una region biogeogréafica que presenta una heterogeneidad temporal y
espacialmente dinamica. La biodiversidad contemporanea puede ser el resultado de multiples
cambios de habitat, es decir, linajes que se adaptan a nuevas condiciones y eventos de
especiacion in situ (Souza-Neto et al., 2016). Por lo tanto, la comprension de la diversidad
biol6gica contemporanea y su evolucion a través del tiempo en una gran region biogeogréfica,
como lo es Megaméxico Ill, requiere comprender la macroevolucién en distintas unidades
biogeograficas dentro de ellas (Antonelli et al., 2018; Gerhold et al., 2015). De tal manera que,
estudiar patrones biogeograficos a nivel de regiones y provincias biogeograficas puede ser una
buena herramienta para comprender la historia evolutiva de los diversos grupos taxonémicos.
No obstante, los procesos que influyen en la composicién y el ensamblaje bibtico estan sujetos
a la escala espacial. De manera general, se ha documentado que en una escala macro, las
fluctuaciones climaticas a través de largos periodos temporales son las que influyen en el
ensamblaje bidtico, mientras que, en una escala local son mas bien las condiciones ecoldgicas
y las interacciones bidticas las que moldean la composicion de especies (Whittaker et al.,
2001). Por lo tanto, emplear andlisis de diversidad biol6gica en diferentes escalas, desde

grandes regiones hasta cuadrantes puntuales, ayuda a comprender y comparar los patrones
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observados que ayudan a determinar cuales han sido los procesos que moldearon la historia

evolutiva de las biotas.
1.4 Biodiversidad

El Convenio sobre la Diversidad Bioldgica de las Naciones Unidas (1992) defini6 el concepto de
biodiversidad como la variabilidad de organismos vivos de cualquier fuente, terrestres o
marinos, y la variedad dentro de cada especie, entre las especies y entre los ecosistemas. Este
concepto abarca distintas escalas biolégicas, desde la variabilidad entre individuos de una
misma especie y sus poblaciones (intraespecifica), el conjunto de especies que componen
comunidades (interespecifico) y el conjunto de comunidades que componen paisajes (Moreno,
2001).

El estudio de la biodiversidad tiene como base analizar las relaciones entre las especies, su
distribucién espacial, asi como los patrones y las causas que la generan. La magnitud de la
biodiversidad ha sido evaluada de diferentes formas a través de los afios, explorando sus
distintas dimensiones y atributos (Salinas-Gutiérrez, 2003). La riqueza de especies ha sido una
de las métricas mas utilizadas al evaluar la diversidad bioldgica de un sitio, esto debido a que,
la variedad de especies es un parametro relativamente facil de identificar y cuantificar (Moreno,
2001). Sin embargo, este método ha sido criticado ya que no considera la variabilidad
subyacente y ajena a la identidad taxondmica de las especies como, por ejemplo, diferencias
ecoldgicas, funcionales o evolutivas, y trata a todas las especies como entes de un mismo valor
(Hillebrand et al., 2018).

Debido a las altas tasas de extinciébn que esta sufriendo la biodiversidad, derivado de la
actividad antropogénica, la biologia de la conservacion busca priorizar los esfuerzos enfocados
en salvaguardar la diversidad biol6gica y ha promovido que se identifiquen, evallen y ponderen
otros atributos de diversidad, mas alla que solo la riqueza de especies, en donde se incorporen

factores ecolégicos y evolutivos (Hernandez-Ruedas et al., 2019; Eguiarte et al., 1999).
1.4.1 Diversidad filogenética

La diversidad filogenética es una de las dimensiones de la biodiversidad, la cual considera,
ademds de la variedad de especies, las relaciones evolutivas que existe entre éstas. La métrica
para estimar la diversidad filogenética es la diversidad de linajes presentes en un &rea y el

grado de diferenciacion que existe entre estos, representado como la longitud de las ramas en
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un arbol filogenético (Winter et al., 2013; Faith, 1992). Faith y Baker (2006) explican que, la
pérdida de taxones representa también una pérdida de carga evolutiva subyacente, reflejada en
los linajes que representan y las caracteristicas que los distinguen, y que han sido adquiridas a
través del tiempo. De este modo, la biologia de la conservacion busca, a través de la diversidad
filogenética, salvaguardar el acervo evolutivo basado no solamente en el nimero de especies

sino en la historia evolutiva subyacente.

Vane-Wright et al. (1991) y May (1990) propusieron distintos indices para medir la diversidad
filogenética considerando las relaciones cladisticas de un conjunto de especies. Ambos indices
parten de conocer la relacion evolutiva entre los taxones y, considerando la topologia del arbol
filogenético en cuestién, mediante la cuantificacion de las ramas y los nodos del arbol se le
asigna un valor diferencial a cada taxén, el cual representa la contribucion evolutiva que aporta
cada especie. De este modo, la diversidad filogenética de un sitio o de un conjunto de especies
estd dada por la sumatoria de los valores asignados a cada taxén. Estos indices han quedado
en desuso, debido a que, en ciertas circunstancias, como topologias filogenéticas parecidas o

filogenias no completamente resueltas, generan valores no significativos.

Faith (1992) propuso incorporar el grado de diferenciacion de las especies, representado como
la longitud de ramas en un arbol filogenético, como un método para cuantificar la diversidad
filogenética. EI método de este indice se basa en medir la longitud total minima de todas las
ramas que se necesitan para abarcar un conjunto de taxones en el arbol filogenético (Figura
1.5). En este sentido, las estimaciones de diversidad filogenética estan cuantificando la
cantidad de caracteristicas presentes en un conjunto de especies, si se esta utilizando un
flograma, o la cantidad de historia evolutiva, si se esta usando un cronograma calibrado en el
tiempo (Allen et al., 2018). El calculo de diversidad filogenética basada en la cuantificacion de
historia evolutiva (cronograma), parte de la idea principal de que, mientras mayor sea el tiempo
evolutivo acumulado en un conjunto de taxones, mayor sera la diversidad de caracteristicas

gue estas poseen (Hernandez-Ruedas et al., 2019; Faith et al., 2010).
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2

10

Figura 1.6 Arbol filogenético hipotético en donde se resaltan, mediante lineas mas

gruesas y numeros terminales, las ramas pertenecientes a un conjunto de taxones,

como un ejemplo de cuantificacién de diversidad filogenética. Las lineas de

graduacion en las ramas indican caracteristicas acumuladas. En el conjunto de

taxones conformado por 2, 6, 8 y 10, la diversidad filogenética es de 28

caracteristicas. Imagen tomada de Faith y Baker (2006).
Existe una relacién positiva entre la riqueza de especies y la diversidad filogenética. Esto se
debe a que cada taxdn almacena implicitamente una carga evolutiva que refleja todo su legado
histérico, por lo tanto, la concentracion de especies equivale también a una concentracién de
historia evolutiva subyacente y a una acumulacion de caracteristicas a través del tiempo (Allen
et al., 2018; Sandel, 2018). Sin embargo, ciertos eventos ecoldgicos y evolutivos pueden hacer
gue se presenten incongruencias en la relacion entre riqueza de especies y diversidad
filogenética y, mediante el andlisis de la estructura filogenética, se pueden reconocer estos

patrones (Sandel, 2018).
1.4.2 Estructura filogenética

La incorporacion de datos filogenéticos en la ecologia de comunidades permite identificar

distintos atributos relacionados a los patrones de ensamblaje comunitario, pero desde un punto
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de vista evolutivo (Webb et al., 2002). Se ha documentado que las condiciones ambientales y

evolutivas ejercen un papel importante en la estructura filogenética de las comunidades.

Para evaluar este atributo comunitario se ha propuesto utilizar métricas que cuantifican el
parentesco evolutivo como un sustituto de las relaciones ecolégicas. Estas métricas se basan
en medir la distancia filogenética que existe entre los taxones de una comunidad. El indice
Mean Pairwise Distance (MPD), calcula la distancia filogenética promedio que existe entre
todos los posibles pares de taxones en una comunidad, mientras que el indice de Mean
Nearest Taxon Distance (MNTD), calcula la distancia promedio que existe entre cada taxon y
su taxon filogenéticamente mas cercano. Ambos indices arrojan valores numeéricos que
requieren significancia estadistica para su validacién. Las versiones estandarizadas de ambos
indices Standardized Error Size (SES.MPD y SES.MNTD) permiten generar una distribucién de
frecuencias basada en un modelo nulo y contrastar con los valores observados, para identificar
si son valores esperados por el azar o si existe un patron estadisticamente significativo. Los
resultados que se obtienen al usar estos indices pueden ser: a) valores menores a los
esperados por el azar (agrupamiento filogenético), b) valores mayores a los esperados por el
azar (sobredispersion filogenética) y c) valores esperados por el azar (en la Figura 1.6, se
muestran ejemplos hipotéticos de como son las relaciones entre especies con patrones de
agrupamiento y sobredispersion filogenética). Debido a la forma en que operan ambos indices,
SES.MPD tiene mayor sensibilidad de identificar patrones estructurales en las partes profundas
del arbol filogenético, mientras que SES.MNTD es mas sensible a identificar patrones
estructurales en las partes terminales del arbol filogenético (Hernandez-Ruedas et al., 2019;
Kembel et al., 2010; Webb et al., 2008, 2002).

Las condiciones que influyen en la estructura filogenética comunitaria pueden ser ecoldgicas,
por ejemplo, cuando el estrés ambiental y la baja disponibilidad de recursos actian como un
filtro ambiental; las especies que ocurren en estas areas suelen presentar ciertas
caracteristicas morfolégicas y fisiologicas especificas, las cuales les permiten coexistir en
ambientes hostiles. La estructura filogenética de este conjunto de especies suele presentar un
patron de agrupamiento, es decir, son especies con distancias filogenéticas cortas, debido a
gue no hay mucha disimilitud y puede haber cercania evolutiva, gracias al conservadurismo
filogenético de nicho ecoldgico, o sobredispersion, cuando las condiciones filtradas favorecen
ciertos atributos adquiridos por convergencia evolutiva (Hernandez-Ruedas et al., 2019; Webb
et al., 2002). Por otra parte, cuando los recursos no son limitados y las condiciones son

favorables, el principio de exclusion competitiva ejerce un papel en el ensamblaje comunitario,
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causando que especies similares o cercanamente emparentadas, que compiten por el mismo
recurso, no puedan coexistir. Al estimar la estructura filogenética de estas comunidades se
suelen encontrar patrones de sobredispersion filogenética (Webb et al., 2002; Webb, 2000). Por
ultimo, cuando la estructuraciébn comunitaria surge de interacciones bidticas neutras se suelen
encontrar patrones de estructura filogenética azarosa (Herndndez-Ruedas et al., 2019; Zhou et
al., 2018; Li et al., 2015; Eliosa-Le6n et al., 2010; Webb et al., 2002; Webb, 2000).
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(I RE: 3 especies G RE:3 especies

40 mya 40 mya

Figura 1.7 Ejemplos hipotéticos de dos comunidades que albergan tres especies cada una
(sefialadas en rojo) de un grupo taxondémico relacionado entre si. Las lineas rojas representan
las ramas evolutivas que conectan a las especies presentes en cada comunidad. Los valores
debajo de las ramas indican el valor de divergencia evolutiva de cada especie, la cual, en este
caso, esta medida en millones de afios (Ma). La comunidad 1 presenta menor diversidad
filogenética que la comunidad 2, aunque ambas presentan la misma cantidad de especies.
Esto se debe a que en la comunidad 1, las especies estan filogenéticamente agrupadas,
mientras que, la comunidad 2, las especies estan filogenéticamente sobredispersas.
Abreviaciones: DF=diversidad filogenética, RE= riqueza de especies.

La estructura filogenética también puede estar influenciada por eventos evolutivos y
biogeograficos. Cuando las presiones selectivas obligan a que los linajes sufran radiaciones en
areas especificas, es decir, que ocurra especiacion in situ, se concentran taxones nuevos en
areas relativamente pequefias y al provenir de un mismo linaje, generalmente, presentan
caracteristicas similares y la estructura filogenética es de agrupamiento. Las areas donde estos
eventos ocurren con mayor frecuencia son denominadas “cunas” de biodiversidad y alojan
multiples especies neo-endémicas. En otro sentido, cuando las caracteristicas ambientales son
alteradas drasticamente, el rango de distribucién de las especies se ve modificado, lo que
conlleva a las especies a desplazarse hacia regiones con condiciones 6ptimas, de esta
manera, algunas areas concentran especies provenientes de distintos linajes, que pueden ser
muy disimiles, y la estructura filogenética que se presenta es sobredispersa. Estas areas son
denominadas “museos” de biodiversidad y se caracterizan por alojar especies paleo-endémicas
(Allen et al., 2018; Cassia-Silva et al., 2018; Sosa et al., 2018; Mishler et al., 2014).

18



CAPITULO |

1.4.3 Endemismo filogenético

El endemismo filogenético es una medida que evalla la restriccién espacial de la diversidad
filogenética (Rosauer et al., 2009). El indice de endemismo filogenético absoluto (Faith et al.,
2004) se basa en identificar aquellas partes del arbol filogenético que estan absolutamente
restringidas a una region determinada. Por otra parte, el indice de endemismo filogenético
ponderado (Rosauer et al., 2009) identifica en cuantas areas se distribuyen las partes de un
arbol filogenético. En ambos casos, el endemismo filogenético refleja el grado en que la
filogenia se restringe espacialmente y busca resaltar lo irremplazable que pueden ser ciertas
areas para la preservacion de la historia evolutiva, asi como, la identificacion de patrones

biogeograficos Unicos e interesantes (Daru et al., 2020).
1.5 Areas ancestrales

La reconstruccion de &reas ancestrales surge como una herramienta para el estudio de la
biogeografia histérica. Los métodos que se utilizan emplean informacion filogenética y de
distribucién espacial. Esta reconstruccién se basa en identificar en la escala temporal los
eventos de dispersion, vicarianza y extincion que dan origen a la distribucion actual de los
linajes. Mediante este método, con relaciébn a los eventos geoldgicos, se pueden hacer
inferencias sobre como se han conformado las comunidades actuales o conocer el contexto
histérico-evolutivo que da lugar a las distribuciones geogréficas de las especies (Yu et al.,
2015).

HIPOTESIS

El anico analisis biogeografico llevado a cabo para Hechtioideae, se realiz6 tomando en cuenta
la medida de riqueza de especies a escala de provincias biogeogréaficas y cuadrantes, y se
encontré que la mayor cantidad de especies crecen en sitios dentro de la region Neotropical de
Megameéxico Ill. Sin embargo, nuevas especies se han descrito desde entonces y un analisis a
una escala superior, como lo son las regiones biogeograficas, e inferior, como cuadrantes, en
donde se incluya informacion filogenética, podria revelar patrones no identificados en estudios

anteriores.

Las zonas de transicion son areas que se encuentran entre dos o mas regiones biogeograficas,
lo cual da lugar a una biota proveniente de distintas historias evolutivas. Debido a estas

caracteristicas, en estas areas se suele encontrar una mayor diversidad bioldgica.
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La Zona de Transicion Mexicana es una amplia regién ubicada entre las regiones Neartica y
Neotropical. Esta zona presenta una biota sumamente particular, ya que, ademas de que
coexisten linajes nearticos y neotropicales, multiples linajes han diversificado en esta region,
sobre todo a través de eventos de especiacion in situ, lo cual ha generado que se presente una
alta tasa de endemismos. El area de distribucion de la subfamilia Hechtioideae abarca estas
regiones, por lo que resulta ser un grupo de estudio interesante para poner a prueba estos
supuestos biogeogréficos y, a su vez, aportar evidencia que ayude a conocer la historia

evolutiva de esta subfamilia. En este sentido, se espera que:
1. La Zona de Transicion Mexicana presente mayor riqueza de especies y endemismos.
2. La Zona de Transicién Mexicana presente mayor diversidad filogenética.

3. La Zona de Transicibn Mexicana presente agrupamiento filogenético sobre todo en los

linajes mas recientes.

Por otra parte, el analisis realizado previamente a nivel de provincias biogeograficos reveld que,
la mayor concentracion de especies esta en las Tierras Bajas del Pacifico, la Sierra Madre del
Sur y la provincia Veracruzana, sin embargo, las nuevas descripciones de especies podrian
modificar dichos resultados, debido a que la diversidad filogenética esta relacionada al nUmero

de especies. Por lo tanto, podriamos esperar que:

4. La diversidad filogenética sea mayor en las provincias previamente identificadas con mas
especies, como pueden ser las Tierras Bajas del Pacifico, la Sierra Madre del Sur y la provincia

Veracruzana.

Adicionalmente, se ha documentado que las provincias biogeograficas son areas donde las
biotas han evolucionado en conjunto, influenciados por eventos climaticos, geolégicos e
historicos. Estudios previos han sugerido que los ancestros de Hechtioideae invadieron su
actual area de distribucion (Megaméxico lll) y que posteriormente ocuparon diversas regiones
en donde se produjeron radiaciones mas pequefias y confinadas geogréficamente. Este
fendmeno se ve reflejado en las altas tasas de endemismo que presentan las especies de esta
subfamilia. Por lo tanto, si estos eventos de diversificacion de Hechtioideae han ocurrido en las
provincias biogeograficas dentro de Megaméxico lll, al igual que ha ocurrido con muchos otros

grupos taxonémicos, se espera que:

20



CAPITULO |

5. Las especies de Hechtioideae presentes en las provincias biogeogréficas estaran agrupadas

filogenéticamente.

Otro de los antecedentes que se tienen respecto a los patrones biogeogréaficos de Hechtioideae
es que, independientemente de las provincias biogeogréaficas, existen ciertas areas con una
alta concentracion de especies. Estas fueron identificadas en un andlisis de riqueza especifica
por cuadrantes de 50 x 50 km. Dichas zonas se encuentran al sur de la Sierra Madre Oriental,
al norte de la Mixteca (en la regiébn donde se encuentran las provincias de la Cuenca del
Balsas, el Eje Volcanico Transmexicano, la provincia de Veracruz y la Sierra Madre del Sur) y
al sur del Istmo de Tehuantepec. Al incorporar nuevos registros, las nuevas descripciones y la
informacion filogenética que se tiene respecto a la subfamilia Hechtioideae, y considerando que

la riqueza de especies es un buen predictor de la diversidad filogenética, se espera que:

6. La diversidad filogenética de Hechtioideae sea mayor en estas areas con alta riqueza

especifica.

Por dltimo, se ha inferido que los ancestros de Hechtioideae invadieron Megaméxico Il hace
16.6 Ma, provenientes de América del Sur, sin embargo, aun se desconoce cual fue la via de
llegada y el &rea de ocupacion de aquellos primeros linajes. Se estima que el arribo pudo haber
sido mediante dispersion a larga distancia por las islas caribefias o por el istmo de Panama, a
través de Centroamérica. Considerando el area de origen (Sudamérica) y cualquiera de estas
dos teorias de llegada, la regién Neotropical es el area que estd mas expuesta hacia esas vias

de entrada a Megaméxico, por lo tanto, en una escala regional, se espera que:
7. Laregion Neotropical sea el &rea ancestral de Hechtioideae.
OBJETIVO GENERAL

Analizar y describir los patrones biogeograficos de Hechtioideae en toda su area de distribucién
(Megaméxico Ill), a través de su riqgueza de especies, endemismos, diversidad filogenética,

endemismo filogenético, estructura filogenética y reconstruccion de areas ancestrales.
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OBJETIVOS ESPECIFICOS
Objetivos documentales

Generar una base de datos con informacion taxonémica y geografica de las especies de
Hechtioideae.

Identificar el area de distribucion de cada una de las especies de Hechtioideae mediante

registros de incidencia.
Objetivos experimentales

1. Cuantificar la riqueza de especies de Hechtioideae por regiones y provincias biogeogréficas

y a nivel de cuadrantes.

2. Cuantificar la diversidad filogenética de Hechtioideae por regiones y provincias

biogeogréaficas y a nivel de cuadrantes.

3. Analizar la estructura filogenética de Hechtioideae por regiones biogeogréaficas y provincias

biogeogréficas y a nivel de cuadrantes.
4. Realizar una reconstruccion de areas ancestrales de Hechtioideae.
ESTRATEGIA EXPERIMENTAL

Para identificar el area de distribucion de cada una de las especies de Hechtioideae, se
recopil6 informacion de ejemplares de herbario depositados en multiples herbarios nacionales e
internacionales, asi como en bibliografia y bases de datos digitales. Con esto, se gener6 una
base de datos de 2764 registros que corresponden a 95 identidades taxonOmicas de

Hechtioideae.

Para conocer los patrones biogeograficos de Hechtioideae, se emplearon distintas métricas que
consideran el nimero de especies y las relaciones evolutivas entre si. Los arboles filogenéticos
gue se utilizaron para medir la diversidad, estructura y endemismo filogenético estuvieron
basados en andlisis Bayesiano de regiones de cloroplasto (ycfl, rpl32-trnL) y regiones
nucleares (PRK), que incluyen 75 de las 95 especies consideradas en este estudio. El primer
arbol filogenético corresponde a un filograma, cuya longitud de ramas indica la cantidad de

caracteristicas acumuladas de cada linaje, mientras que, otro arbol corresponde a un
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cronograma, en donde la longitud de las ramas indica la cantidad de tiempo de divergencia
entre los taxones y su ancestro comin mas cercano. Para compensar la pérdida de informacién
qgue conlleva el no contener a todas las especies en el arbol filogenético, se realiz6 una
inclusion manual de las especies faltantes en el cronograma. El argumento que se utilizoé para
ubicar a cada especie en su respectiva posicion filogenética fue identificar el clado con mayor
afinidad morfolégica y geografica. El arbol filogenético resultante con las especies afadidas,
que aqui denominamos como “cronograma con proxies”, incluye 94 de las 95 especies que se

estima contiene la subfamilia Hechtioideae.

Las métricas de diversidad fueron empleadas en diferentes escalas para evaluar los patrones
biogeograficos en varios niveles. La primera escala fue a nivel regional, en donde se
consideraron las regiones Neartica, Neotropical y Zona de Transicibn Mexicana (sensu
Morrone, 2017). La segunda escala fue considerando las provincias biogeograficas Baja
California, California, Eje Volcanico Transmexicano, Cuenca del Balsas, Desierto
Chihuahuense, Mosquito, Sierra Madre Occidental, Sierra Madre Oriental, Sierra Madre del
Sur, Sonora, Tamaulipas, Tierras Altas de Chiapas, Tierras Bajas del Pacifico, Veracruz y
Yucatén (sensu Morrone, 2017, 2014). La ultima escala fue a nivel de cuadrantes en donde se
considerd cada cuadrante de 0.5 x 0.5 grados (50 x 50 km. aprox.) dentro de Megaméxico |

como las areas a evaluar.

Por ultimo, la reconstruccion de areas ancestrales se llevé a cabo en Reconstruction Ancestral
States in Phylogenies, RASP (Yu et al., 2015). El modelo de reconstruccién que mejor se
ajustaba a nuestros datos fue Bayesian Binary MCMC (BBM). Los estados de reconstruccion
fueron las regiones biogeograficas Neartica, Neotropical y Zona de Transicion Mexicana. El

arbol filogenético que se utilizé para el andlisis fue el cronograma con proxies.
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CAPITULO Il
MATERIALES Y METODOS
2.1 Area de estudio

Este estudio comprende la region biogeografica Megaméxico lll, que abarca la unién de
territorios de Megaméxico | (México y el sur de Estados Unidos de América [E.U.A]) vy
Megaméxico Il (México y algunos paises de Centroamérica) (Figura 2.1). Esta region fue
propuesta por Rzedowski (1991) y sus limites generales se reconocen desde el sur de los
E.U.A. (abarcando el Desierto Chihuahuense y las zonas aridas sonorenses y tamaulipecas),
toda la Republica Mexicana, los paises de Belice, Guatemala, El Salvador, Honduras y hasta el

norte de Nicaragua.

Figura 2.1 Megaméxico. A) Megameéxico |, B) Megaméxico Il y C) Megaméxico llI
(Rzedowski, 1991). Imagen tomada de Rzedowski et al. (2012).
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Las regiones y provincias biogeograficas tomadas en cuenta en este estudio son las
propuestas por Morrone et al. (2017, 2014) y Escalante et al. (2013) (Figuras 2.2 y 2.3). Esta
regionalizacién esta basada en criterios climéticos, geologicos y bibticos. Estas provincias
pertenecen a la regién Neértica (California, Baja California, Desierto Chihuahuense, Sonora y
Tamaulipas), region Neotropical (Tierras Bajas del Pacifico, Cuenca del Balsas, Veracruz,
Yucatan y Mosquito) y Zona de Transicibn Mexicana (Sierra Madre Occidental, Sierra Madre
Oriental, Eje Volcanico Transmexicano, Sierra Madre del Sur y Tierras Altas de Chiapas) (Tabla
2.1).

Cuadro 2.1 Clasificacion de las regiones y provincias biogeograficas que se encuentran en
Megaméxico lll, sensu Morrone (2017, 2014). Entre paréntesis, las abreviaciones que se usaran
para nombrar cada &rea en este documento.
Regidn biogeografica Provincia biogeogréfica
California (C)
Baja California (BC)
Neartica (Na) Desierto Chihuahuense (DC)
Sonora (S)
Tamaulipas (T)
Cuenca del Balsas (CB)
Mosquito (M)
Neotropical (Nt) Tierras Bajas del Pacifico (TBP)
Veracruz (V)
Yucatan (Y)
Eje Volcanico Transmexicano (EVT)
Sierra Madre Occidental (SMOc)
Zona de Transicién Mexicana (ZTM) Sierra Madre Oriental (SMOr)
Sierra Madre del Sur (SMS)
Tierras Altas de Chiapas (TAC)
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Figura 2.2 Regiones biogeogréaficas en Megaméxico Il (sensu Morrone et al., 2017, 2014;
Escalante et al., 2013).
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Figura 2.3 Provincias biogeograficas en Megaméxico Il (sensu Morrone et al., 2017,

2014; Escalante et al., 2013).
Para identificar aquellos patrones biogeogréaficos no asociados a los limites preestablecidos de
las regiones y las provincias biogeograficas, se realizaron los mismos andlisis de diversidad,
pero a través de cuadrantes. Mediante la funcion create fishnet del software ArcMap, se dividio
la region de Megameéxico 11l en cuadrantes de 0.5 x 0.5 grados (aproximadamente 50 x 50 km).
Posteriormente se eliminaron los cuadrantes en donde no se encuentra presente Hechtioideae,

dando como resultado un total de 229 cuadrantes (Figura 2.4).
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Figura 2.4 Cuadrantes de 0.5 x 0.5 grados (50 x 50 km aprox.) en Megaméxico Il con

presencia de Hechtioideae.

2.2 Datos geograficos

Para el andlisis de diversidad filogenética se requirieron datos de la distribucién geogréafica de
las especies de Hechtioideae. Esta informacion se obtuvo de ejemplares de herbario
depositados en multiples herbarios nacionales (CICY, CIIDIR, ENCB, HGOM, IBUG, MEXU,
OAX, QMEX, UAMIZ, XAL, entre otros) e internacionales (B, GH, K, MO, NY, TEX-LL, US,
USF, entre otros), colectas de especimenes, bases de datos en linea (Tropicos, SEINet, Portal
de datos abiertos de la UNAM) y revision de documentos como: listados floristicos, tratamientos
taxondmicos, protélogos de especies, articulos cientificos y tesis. En total, se obtuvieron 2764

registros, los cuales fueron depositados en una base de datos.

La informacion geografica se obtuvo de las etiquetas de los ejemplares de herbario, asi como
toda la informacion disponible de cada registro (identidad taxonomica, localidad de colecta,
fecha de colecta, colectores, observaciones del espécimen y procedencia del ejemplar).
Aquellos registros que no contaban con la precisién de coordenadas geograficas, pero si con

una descripcion de la localidad, fueron calculadas con ayuda de GoogleEarthPro. Solamente
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los registros que no contaban con ninguna descripcion de la localidad, o esta era confusa o
ambigua, quedaron fuera de los andlisis. De los 2764 registros incluidos en la base de datos,
2535 presentaron informacion sobre su ubicacién geogréfica, ya sea en formato de
coordenadas o0 una descripcion detallada de la localidad, mediante la cual se pudo
georreferencias el punto de colecta.

La informacién sobre la identidad taxon6mica de cada registro fue corroborada por
especialistas del area de Sisteméatica y Floristica del Centro de Investigacion Cientifica de
Yucatan A. C. y del Herbario CICY.

Considerando los Ultimos trabajos taxondmicos y sistematicos realizados hasta la fecha de
elaboracion de este estudio, para este trabajo se tomaron en cuenta 95 especies, de las cuales,
cinco aun no han sido descritas (Hechtia sp. Comitan, Hechtia sp. Jaumave, Hechtia sp. Salto,
Hechtia sp. Tzimol y Hechtia sp. Xichu), pero debido a que se cuenta con informacién de su

distribucion geogréfica, fueron incluidas en los analisis.

Las coordenadas en grados decimales de cada uno de los registros fueron georreferenciadas
en ArcMap junto con las capas de extension territorial de cada uno de los paises que
conforman el area de distribuciébn de Hechtioideae (Belice, El Salvador, E.U.A., Guatemala,

Honduras, México y Nicaragua).

Una vez georreferenciados todos los puntos de colecta de las especies de Hechtioideae, se
desplegaron las capas de las areas a evaluar, es decir, regiones biogeograficas, provincias
biogeograficas y cuadrantes. Posteriormente, se generaron matrices de presencia y ausencia
de las especies por cada una de las areas. Estas matrices fueron necesarias para llevar a cabo

los analisis de diversidad filogenética.
2.3 Datos filogenéticos

La hipotesis filogenética que se utilizé para los andlisis de diversidad filogenética fue generada
y proporcionada por el grupo de trabajo de Ramirez-Morillo et al. (ined.) el cual incluye 75 de
las 95 especies tomadas en cuenta en este estudio. Este analisis filogenético fue generado a

partir de datos moleculares de regiones de cloroplasto (ycfl y rpl32-trnL) y de nucleo (PRK).

A partir del analisis filogenético se generaron dos arboles con los cuales se realizaron los

andlisis posteriormente descritos: el primer arbol filogenético es un filograma (Figura 2.5), en el
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cual, la longitud de las ramas esta indicando el numero de cambios entre los taxones y su
ancestro comun mas cercano, esto significa que, las ramas largas son indicio de una mayor
acumulacién de cambios mientras que las ramas cortas indican una menor acumulacién de
cambios. De esta manera, al utilizar un filograma en andlisis de diversidad filogenética, lo que
se esta cuantificando es la diversidad de caracteristicas o el nUmero de cambios de estado, en
este caso, numero de cambios en las secuencias de las regiones de ADN utilizadas para el

analisis filogenético.
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Figura 2.5 Filograma de Hechtioideae generado a partir de analisis Bayesiano de regiones de
cloroplasto (ycfl, rpl32-trnL) y regiones nucleares (PRK) (Ramirez-Morillo et al. ined.).
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El segundo &rbol filogenético es un cronograma (Figura 2.6), en el cual, la longitud de las
ramas esta indicando el tiempo de divergencia entre los taxones y su ancestro comun mas
cercano y estdn medidas en Millones de afios (Ma). Debido a la falta de fésiles en bromelias la
datacion fue realizada con base en las aportaciones de Givnish et al. (2011), en donde se
sugiere que la edad de la corona de Hechtioideae ocurri6 10.3 Ma (SD + 1). Al utilizar
cronogramas en los analisis de diversidad filogenética, se esta cuantificando la historia

evolutiva subyacente en un conjunto de especies.
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Figura 2.6 Cronograma de Hechtioideae generado a partir de
andlisis Bayesiano de regiones de cloroplasto (ycfl, rpl32-trnL) y
regiones nucleares (PRK) (Ramirez-Morillo et al. ined.).
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Debido a que la propuesta filogenética antes descrita no cuenta con todas las especies
consideradas para este estudio, se realizé una inclusién manual de los taxones no incluidos en
el arbol filogenético. Las relaciones evolutivas de las especies faltantes, es decir, su posicion
filogenética, eran desconocidas, por lo tanto, se incluyeron como politomias en ciertos clados
del arbol. El criterio de seleccién estuvo basado en la afinidad geogréafica, ya que la mayoria de
los clados de Hechtioideae suelen presentar patrones de distribucién restringida, esto sugiere
gue, muy probablemente, las especies que comparten un area de distribucion formen parte del
mismo clado. La falta de informacién sobre el patron de ramificacion generd que la longitud de
cada rama anexada fuera del mismo tamafo que las especies hermanas. Para esta inclusion,
se exporto el arbol filogenético a un archivo de texto y manualmente se afadieron las especies
en su respectivo clado. Esta metodologia ya ha sido empleada en otras areas de estudio, p. €j.,
estudios de biologia reproductiva (Munguia-Rosas et al., 2011, 2009), y se ha sugerido que
esto ayuda a compensar la pérdida de informacién subyacente al no contar con un analisis

filogenético completo.

En la Figura 2.7, se muestra el arbol filogenético (cronograma) con las especies afiadidas
manualmente, el cual denominaremos de ahora en adelante “cronograma con proxies”. Esta
propuesta filogenética incluye a 94 de las 95 especies de Hechtioideae consideradas para este
estudio, es decir, se afiadieron 19 taxones. La Unica especie no afiadida fue Hechtia reticulata
L.B. Sm., ya que no se encuentra bien definida debido a que el material tipo es solo de frutos.
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Figura 2.7 Cronograma de Hechtioideae generado a partir de analisis Bayesiano de regiones
rpl32-trnL) y regiones nucleares (PRK), con especies afiadidas
manualmente (en rojo) de acuerdo a su afinidad geogréafica (Ramirez-Morillo et al. ined.).

de cloroplasto (ycfl,
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2.4 Métricas de biodiversidad
2.4.1 Rigueza de especies y endemismo

La riqgueza especifica se cuantifico de manera convencional, identificando el rango de
distribucion de cada especie mediante sus puntos de ocurrencia y su presencia en cada una de
las &reas a evaluar (regiones, provincias y cuadrantes). Para el caso de filograma y
cronograma, se tomaron en cuenta solamente las 75 especies presentes en el analisis
filogenético, mientras que para el caso del cronograma con proxies, se tomaron en cuenta el

total de especies incluidas en este estudio (95).

Para el endemismo, se tomaron los puntos de ocurrencia como el rango de distribucién, por
ende, solamente se clasificaron como endémicas aquellas especies cuyos puntos de

ocurrencia no salian del &rea a evaluar (regiones, provincias y cuadrantes).
2.4.2 Diversidad filogenética

Los analisis de diversidad filogenética se realizaron con el paquete Picante (Kembel et al.,

2010), disponible para R Statistical Software y en Biodiverse (Laffan et al., 2010).

La diversidad filogenética fue calculada con el indice PD (Phylogenetic Diversity) (Faith, 1992),
el cual se basa en sumar la longitud total de las ramas del arbol filogenético que conectan a un

conjunto de taxones.

La funcion SES.PD (Standardized Effect Size Phylogenetic Diverstiy) (Webb et al., 2008;
Proches et al., 2006), disponible en Picante, se emple6 para identificar aquellas areas que
presentan mas o menos diversidad filogenética de lo que se podria esperar con su respectiva
riqueza de especies. Este indice contrasta la diversidad filogenética observada en un conjunto
de especies contra la diversidad filogenética esperada en un modelo nulo. El mecanismo de
este indice se basa en aleatorizar la posicion filogenética de los taxones (taxa labels) y calcular
el valor de diversidad filogenética. Esto se realiza en multiples ocasiones (iteraciones),
generando asi valores promedios, y el contraste entre el valor observado y el valor promedio
del modelo nulo determina si hay mayor o menor diversidad filogenética de lo esperado en un
conjunto de taxones. La significancia estadistica de esta métrica se determina mediante una
prueba de dos colas, en donde, mediante la construccion de una distribucion de frecuencias, se

estima la probabilidad (P) de que los valores observados sean por simple azar o si existe algun
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factor determinante. La significancia estadistica se toma en cuenta para aquellos valores P <
0.050P >0.95.

2.4.3 Estructura filogenética

Para la identificacion de la estructura filogenética, se utilizaron los indices MPD (Mean Pairwise
Distance) y MNTD (Mean Nearest Taxon Distance), asi como sus versiones estandarizadas,
SES.MPD (Standardized Effect Size of Mean Parwise Distance) y SES.MNTD (Standardized
Effect Size of Mean Nearest Taxon Distance) (Webb et al. 2002). Todos estos indices estan

disponibles en el paquete Picante (Kembel et al., 2010).

MPD es el valor promedio de la distancia filogenética calculada entre todos los pares de
taxones posibles de un conjunto de especies. Mientras que, MNTD es el valor promedio de la
distancia filogenética calculada entre cada especie y su taxébn mas cercano. Ambos valores
representan distancias filogenéticas y carecen de pruebas estadisticas para su interpretacion.
Por otra parte, las versiones estandarizadas de estos indices, al igual que SES.PD, se basan
en contrastar los valores observados frente a valores esperados generados mediante modelos
nulos. Estos valores nulos surgen de aleatorizar la posicion filogenética de cada taxén (taxa
labels) y calcular ambas métricas en mudltiples iteraciones, de ese modo, se genera un valor
promedio y el contraste entre el valor observado y el valor promedio determina si hay mayor o
menor distancia promedio de la esperada. La significancia estadistica se comprueba mediante
la construccion de una distribucion de frecuencias con lo que se puede identificar la
probabilidad (P) de que los valores observados sean azarosos o si algun factor los determina.

La significancia estadistica se toma para valores P < 0.05 0 P > 0.95.

En cuanto a la interpretacion de resultados, tanto para SES.MPD como para SES.MNTD, los
valores negativos sugieren agrupamiento filogenético, mientras que los valores positivos
sugieren sobredispersion filogenética. Con ayuda del valor (P) se identifican aquellos valores
con significancia estadistica. Por la naturaleza en que opera cada indice; SES.MPD detecta
patrones de estructuramiento filogenético en todo el arbol, incluyendo los nodos més internos,
mientras que SES.MNTD detecta patrones sobre todo en las partes externas o terminales del

arbol.
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2.4.4 Endemismo filogenético

El endemismo filogenético fue estimado con el programa Biodiverse (Laffan et al., 2010). Los
indices que se utilizaron fueron CWPE (Corrected Weighted Phylogenetic Endemism) y PE
(Phylogenetic Endemism) (Rosauer et al., 2009).

El indice CWPE toma en cuenta todas las ramas del &rbol filogenético y divide su valor de
manera proporcional entre el nimero de cuadrantes en el que estan presentes. El valor de
endemismo filogenética de cada area es la suma de las proporciones de cada rama dentro de
esta. Por ejemplo, si un cuadrante alberga Unicamente ramas compartidas con otros
cuadrantes su endemismo filogenético sera bajo, mientras que a medida que las ramas se
vuelven exclusivas a cada cuadrante su valor aumenta. Si una rama es exclusiva de un
cuadrante todo su valor corresponde Unicamente a dicho cuadrante y de este modo aquellos
gue presentan mas ramas exclusivas presentan el endemismo filogenético mas alto. Este

indice es analogo al endemismo ponderado.

El indice PE identifica aquellas ramas del arbol filogenético que se presentan exclusivamente
en un area, es decir, si una rama se presenta en mas de un cuadrante no se ve representada
con este indice. La longitud de la rama exclusiva a un cuadrante indica el valor de endemismo
filogenético, por ejemplo, si una rama larga es exclusiva de un cuadrante y una rama corta es
exclusiva de otro cuadrante, el endemismo filogenético absoluto es mayor en el primer

cuadrante y menor en el segundo. Este indice es analogo al endemismo absoluto.
2.2.5 Areas ancestrales

La reconstruccion de areas ancestrales se llevd a cabo con Reconstruct Ancestral State in
Phylogenies, RASP (Yu et al., 2015). El modelo de reconstruccion que se utilizé fue Bayesian
Binaty MCMC (BBM), el cual calcula el area de distribucion de los nodos ancestrales basado en
los rangos de ocupacion de los taxones terminales. Los estados de reconstruccion fueron las
regiones biogeogréficas Neértica, Neotropical y Zona de Transicion Mexicana. La informacion

filogenética que se utilizé para el andlisis fue el cronograma.
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CAPITULO Il
RESULTADOS
3.1 Distribucion geografica

Se obtuvieron 2764 registros de Hechtioideae, correspondientes a 95 identidades taxonémicas.
La especie con mas registros fue Mesoamerantha guatemalensis (140), seguida por Hechtia
podantha (138), M. malvernii (118), H. glomerata (103) y Bakerantha lundelliorum (102),
mientras que, las especie con menos registros fueron H. gayorum, H. laxissima y H. liebmanii,
todas estas con un unico registro. Cabe mencionar que, para varias especies (15) se cuenta

con una Unica localidad de colecta, aunque los registros sean varios.

En total, de los 2764 registros de la base de datos, 2535 presentaron informacion sobre su
ubicacién geogréfica, ya sea en formato de coordenadas (983) o con una descripcion detallada
de la localidad de colecta (1552). Todos y cada uno de los registros fueron revisados, de tal
modo que no se presentaran datos atipicos como, por ejemplo, incongruencias en la
distribucion geogréfica de las especies, es decir, algun registro que se saliera del area de
distribucion de forma extraordinaria. Cabe mencionar que, aunque el total de registros
georreferenciados son 2535, muchos de esos registros son ejemplares duplicados o
pertenecen a una misma localidad visitada por diferentes colectores o la misma localidad, pero
en diferentes fechas, por lo tanto, presentan los mismos datos geogréficos. De esta manera, al
momento de mapear los registros, muchos de ellos se sobreponen, dando un total de 1063

puntos de ocurrencia diferentes.

En la Figura 3.1, se muestra la distribucion geografica de Hechtioideae conocida hasta el
momento. El género mas ampliamente distribuido es Hechtia, seguido de Mesoamerantha v,
por ultimo, Bakerantha, el cual se presenta Unicamente en ciertas regiones del centro de

México.
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Figura 3.1 Distribucion geografica de Hechtioideae y sus géneros.

3.2 Métricas de biodiversidad
3.2.1 Regiones biogeograficas

Los resultados de los analisis de diversidad a nivel de regiones biogeogréaficas se muestran en
el Cuadro 3.1y en la Figura 3.2. Para cada una de las métricas empleadas, solo se tomaron en
cuenta las especies presentes en el arbol filogenético, es decir, 75/95 al utilizar el filograma y el

cronograma 'y 94/95 al utilizar el cronograma con proxies.
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Cuadro 3.1 Valores de las distintas métricas empleadas para medir la diversidad a nivel de
regiones biogeograficas. La significancia estadistica se sefiala con (*). Abreviaciones: RE=Riqueza

de especies,

E=Endemismos,

PD=Diversidad filogenética, SES.PD=Diversidad filogenética

corregida, SES.MPD=Distancia promedio por pares, SES.MNTD=Distancia promedio al taxén mas
cercano, CWPE=Endemismo filogenético ponderado, PE=Endemismo filogenético absoluto,
ZTM=Zona de Transicién Mexicana, Nt=Regién Neotropical, Na=Regién Neartica.

Métricas Filograma Cronograma Cronograma proxies
ZT™M Nt Na ZTM Nt Na ZTM Nt Na
RE 48 47 12 48 47 12 56 59 13
E 19 21 4 19 21 4 24 31 5
PD 0.769 0.685 0.163 0.759 0.676 0.188 0.689 0.659 0.156
SES.PD 1.030 -0.594 -2.787* | 0.858 -1.602* -2.925* | 0.331  -1.458 -3.154*
SES.MPD 1.771* -1.331 -1.907* | 1.769* -2.331* -1.794* | 1.878* -2.234*  -1.796*
SES.MNTD 0.318 -0.011 -2.488* | 0.201 -0.909 -2.659* | -0.637 -0.823 -2.781*
CWPE 0.642 0.612 0.457 0.645 0.616 0.491 0.666 0.668 0.501
PE 0.258 0.194  0.023 0.258 0.196 0.034 0.265 0.259 0.031
Filograma Cronograma Cronograma proxies
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Figura 3.2 Resultados comparativos entre las distintas métricas empleadas para medir
la diversidad a nivel de regiones biogeograficas. Las barras negras y rojas indican
valores con significancia estadistica, sugiriendo sobredispersiébn o agrupamiento
filogenético, respectivamente.  Abreviaciones: RE=Riqueza de  especies,
E=Endemismos, PD=Diversidad filogenética, SES.PD=Diversidad filogenética
corregida, SES.MPD=Distancia promedio por pares, SES.MNTD=Distancia promedio al
taxbn mas cercano, CWPE=Endemismo filogenético ponderado, PE=Endemismo
filogenético absoluto, ZTM=Zona de Transicibn Mexicana, Nt=Regién Neotropical,
Na=Regién Neértica.

La Zona de Transicion Mexicana (ZTM) es la region que presenta mayor diversidad filogenética
(PD) de Hechtioideae. En el caso del andlisis con filograma y cronograma, el valor de PD
podria estar influenciado por el nimero de especies, ya que, al no incluir todos los taxones, la
ZTM es la regiébn con mayor riqueza. Sin embargo, al utilizar el cronograma con proxies, la
region Neotropical (Nt) presenta mas especies que la ZTM, pero la ZTM continta albergando

mayor PD. Este resultado sugiere que, independientemente del nimero de especies, la ZTM
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presenta un alto valor de PD. De hecho, aunque los resultados no son estadisticamente
significativos, el valor de diversidad filogenética corregida (SES.PD) indica que la PD en la ZTM
es mayor a la esperada de acuerdo con el nimero de especies. Ademas, los valores de
SES.MPD y SES.MNTD sugieren que las especies presentes en la ZTM estan
filogenéticamente sobredispersas, aunque solamente los valores de SES.MPD son

significativos.

La region Nt es la que alberga mayor cantidad de especies endémicas, sin embargo,
considerando los resultados con filograma y cronograma, el mayor endemismo filogenético
ponderado (CWPE) y absoluto (PE) se encuentra en la ZTM, mientras que, al tomar en cuenta
el cronograma con proxies los valores de CWPE y PE son muy similares entre la ZTM y la

region Nt.

Pese a que la region Nt presenta una gran cantidad de especies y valores altos de PD, el valor
de SES.PD indica que hay una menor PD de la esperada. Los valores de SES.MPD vy
SES.MNTD sugieren agrupamiento filogenético entre las especies presentes en esta region,
aunque solamente los valores de SES.MPD obtenidos del analisis con el cronograma vy el

cronograma con proxies son estadisticamente significativos.

Por otra parte, la region Neartica (Na) es la que presenta los valores mas bajos de PD, CWPE y
PE. Estos resultados podrian estar siendo influenciados por el bajo nUmero de especies que,
ademas, se encuentran filogenéticamente agrupadas de acuerdo con los valores de SES.PD,
SES.MPD y SES.MNTD.

3.2.2 Provincias biogeograficas

Los resultados de los analisis de diversidad a nivel de provincias biogeogréficas se muestran
en el Cuadro 3.2 y en la Figura 3.3. Al igual que en el andlisis por regiones biogeogréficas, el
conteo de riqueza de especies se realizé considerando Unicamente a las especies presentes en
el arbol filogenético, es decir, 75/95 en el caso del filograma y el cronograma y 94/95 en el caso
del cronograma con proxies. En los resultados presentados no se incluyen a las provincias del
Mosquito (M), Sonora (S) y Yucatan (Y), que cuentan con una sola especie cada una, y a la
provincia de California (C), que no alberga ninguna especie, ya que es necesario al menos dos

especies para calcular las métricas de diversidad y estructura filogenética.
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Cuadro 3.2 Valores de las distintas métricas empleadas para medir la diversidad a nivel de
provincias biogeogréficas. La significancia estadistica se sefiala con (*). Abreviaciones:
RE=Riqueza de especies, E=Endemismos, PD=Diversidad filogenética, SES.PD=Diversidad
filogenética corregida, SES.MPD=Distancia promedio por
promedio al taxn mas cercano, CWPE=Endemismo filogenético ponderado, PE=Endemismo
filogenético absoluto, TBP=Tierras Bajas del Pacifico, CB=Cuenca del Balsas, SMOr=Sierra
Madre Oriental, SMS=Sierra Madre del Sur, V=Veracruz, EVT=Eje Volcanico Transmexicano,
TAC=Tierras Altas de Chiapas, DC=Desierto Chihuahuense, SMOc=Sierra Madre Occidental,
T=Tamaulipas, BC=Baja California.

pares,

SES.MNTD=Distancia

Riqueza de especies

Filograma
Métricas TBP CB SMOr SMS \ EVT TAC DC SMOc T BC
RE 21 20 17 19 11 8 5 10 3 3 2
E 9 7 7 6 2 3 3 2 0 1 1
PD 0.342 0.323 0313 0312 0292 0.227 0.187 0.156  0.089 0.07 0.066
SES.PD -1.462 -1.614* -0.782 -1.546 0.845 0518 1.452 -2.061* -1.052 -1.749* -1.141*
SES.MPD  -2.379* -2.065* 0.623 -1.784* 1.647* 0.195 1546 -1.739* -1.071 -1.374* -1.191*
SES.MNTD -0.75  -1.312 -1.603* -1.146 0.385 1.008 1.025 -1.999* -0.891 -1.267* -1.168*
CWPE 0.460  0.480  0.498 0487 0.340 0.425 0456 0.304 0.187 0207 0.193
PE 0.080 0.073 0.095 0.054 0.025 0.044 0.064 0.016 0 0.001  0.006
Cronograma
Métricas TBP CB SMOr  SMS \Y EVT TAC DC SMOc T BC
RE 21 20 17 19 11 8 5 10 3 3 2
E 9 7 7 6 2 3 3 2 0 1 1
PD 0.356 0.306 0.324 0289 0273 0.219 0.18 0.173 0.084 0.079  0.063
SES.PD -1.672%  -2.668* -0.937 -2.749* 0.328 0423 1372 -2.411* -1.268 -1.631* -1.476*
SES.MPD  -2.499* -3.363* 0.873 -3.039* 1.629* -0.109 1.771* -1.674* -1.198 -1.573* -1.436*
SES.MNTD  -0.792 -1.724* -1.973* -2.032* -0.424 0.913 0.781 -2.345* -1.344* -1.578* -1.447*
CWPE 0.463  0.461 0528 0462 0355 0.446 0.409 0.324 0185 0261  0.277
PE 0.090 0.062 0110 0.043 0.030 0.051 0.049 0.019 0 0.004  0.011
Cronograma proxies
Métricas TBP CB SMOr  SMS \Y EVT TAC DC SMOc¢ T BC
RE 23 29 17 24 12 11 5 11 3 3 2
E 11 14 7 9 3 5 3 3 0 1 1
PD 0.301 0.352 0.263 0284 0226 0.219 0.149 0.144 0.069 0.064  0.052
SES.PD -1.938* -2.413* -0.894 -2.782* 0.092 0.371 1.737* -2.727* -1.226* -1.592* -1.409*
SES.MPD  -2.397* -3.367* 1.214 -3.052* 1.784* -0.388 1.964* -1.088* -1.719* -1.573* -1.439*
SES.MNTD -1.323 -1.045 -2.069* -2.021* -0.8 1.107 0.777 -1.375%* -2.490* -1.588* -1.364*
CWPE 0.452 0594 0526 0525 0.364 0.487 0.406 0.324 0175 0234 0.271
PE 0.081 0.138 0091 0.067 0.029 0.062 0.040 0.019 0 0.003  0.009
Filograma Cronograma Cronograma proxies
28 7 25 7 30 —
20 20 25 7
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Figura 3.3 Resultados comparativos entre las distintas métricas empleadas para medir la
diversidad a nivel de provincias biogeograficas. Las barras negras y rojas indican valores con
significancia estadistica, sugiriendo sobredispersibn o agrupamiento respectivamente.
Abreviaciones: RE=Riqueza de especies, E=Endemismos, PD=Diversidad filogenética,
SES.PD=Diversidad filogenética corregida, SES.MPD=Distancia promedio por pares,
SES.MNTD=Distancia promedio al taxén mas cercano, CWPE=Endemismo filogenético
ponderado, PE=Endemismo filogenético absoluto, TBP=Tierras Bajas del Pacifico, CB=Cuenca
del Balsas, SMOr=Sierra Madre Oriental, SMS=Sierra Madre del Sur, V=Veracruz, EVT=Eje
Volcanico Transmexicano, TAC=Tierras Altas de Chiapas, DC=Desierto Chihuahuense,
SMOc=Sierra Madre Occidental, T=Tamaulipas, BC=Baja California.

Las Tierras Bajas del Pacifico (TBP) es la provincia que alberga mas especies, mayor
endemismo y mas diversidad filogenética (PD), esto al considerar las especies presentes en el
flograma y el cronograma, mientras que, al realizar los andlisis con el cronograma con proxies,
la Cuenca del Balsas (CB) resulta ser la provincia con mayor rigueza, mayor endemismo y
mayor PD. Sin embargo, ambas provincias cuentan con menor diversidad filogenética de la
esperada y sus especies se encuentran agrupadas filogenéticamente. De hecho, este patron de
agrupamiento filogenético se encuentra presente en la mayoria de las provincias, aunque,
dependiendo del arbol filogenético y el indice empleado, no todos los valores presentan

significancia estadistica.

El Eje Volcanico Transmexicano (EVT), la provincia Veracruzana (V) y las Tierras Altas de
Chiapas (TAC), presentan mas diversidad filogenética de la esperada, aunque este valor
solamente es significativo para las TAC al considerar el cronograma con proxies. Los valores
de SES.MPD para V y TAC sugieren sobredispersion filogenética. Este mismo patron se

observa para SES.MNTD, pero sin significancia estadistica.
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Las provincias con valores mas bajos de PD y riqueza de especies son la Sierra Madre
Occidental (SMOc), la provincia de Tamaulipas (T) y la de Baja California (BC). Todas estas
presentan valores negativos de SES.PD, es decir, cuentan con menor diversidad filogenética
de la esperada y esto podria estar asociado a su estructura filogenética agrupada que revelan
los valores de SES.MPD y SES.MNTD, todos estos con significancia estadistica.

La SMOc es la Unica provincia que no presenta endemismos, por ende, su valor de endemismo
filogenético ponderado (CWPE) es el mas bajo de todos y el endemismo filogenético absoluto

(PE) es inexistente.

La Sierra Madre Oriental (SMOr) es la provincia que alberga mayor CWPE y PE, esto al tomar
en cuenta a las especies presentes en el filograma y cronograma, ya que cuando se utilizé el
cronograma con proxies, la CB es la provincia con valores mas altos de endemismos, CWPE y
PE.

3.2.3 Cuadrantes

Los resultados de los analisis a nivel de cuadrantes se presentan en forma de mapas. Al igual
gue en los analisis anteriores, las métricas que requieren datos filogenéticos se emplean en
cuadrantes con al menos dos especies, por lo tanto, aquellos cuadrantes con ninguna o solo

una especie, quedaron fuera de los andlisis de diversidad y estructura filogenética.

En la Figura 3.4, se muestra el resultado de la cuantificacion de especies por cuadrantes. Se
pueden identificar ciertas areas donde la riqueza es mayor y estas corresponden a cuadrantes
gue se encuentran al centro de Megaméxico Il y que pertenecen a mas de una provincia. De
hecho, se pueden reconocer ciertas areas, cuyos limites no corresponden a los preestablecidos
por las provincias, pero que coinciden con los cuadrantes con mayor nimero de especies.
Estas areas corresponden a algunas sierras y valles del norte, centro y sur de México. Por
ejemplo, la zona de Valle de Tehuacan-Cuicatlan (VTC) y la Sierra Gorda (SG) son areas

donde se presenta una mayor concentracion de especies.
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Figura 3.4 Riqueza de especies de Hechtioideae por cuadrantes de 0.5 x 0.5 grados (50 x
50 km aprox.). Abreviaciones: SG=Sierra Gorda, SNO=Sierras del norte de Oaxaca,
STH=Sierra de Taxco Huautla, STM=Sierra Triqui-Mixteca, VJ=Valle de Jaumave,
VTC=Valle de Tehuacan-Cuicatlan.

Los valores de endemismo por cuadrante se muestran en la Figura 3.5. El nUmero maximo de
especies endémicas por cuadrante son dos y esto ocurre Unicamente en tres cuadrantes,

ubicados al centro de Megaméxico lll, especificamente al sur de la Sierra de Taxco Huautla
(STH) y al sur de la Sierra Triqui-Mixteca (STM).
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Figura 3.5 Especies endémicas de Hechtioideae por cuadrantes de 0.5 x 0.5 grados (50 x
50 km aprox.). Abreviaciones: SG=Sierra Gorda, SNO=Sierras del norte de Oaxaca,
STH=Sierra de Taxco Huautla, STM=Sierra Triqui-Mixteca, VJ=Valle de Jaumave,
VTC=Valle de Tehuacan-Cuicatlan.

Los valores de diversidad filogenética (PD) con filograma, cronograma y cronograma con
proxies, se muestran en las Figura 3.6, 3.7 y 3.8, respectivamente. De manera general, los
resultados revelan patrones similares al emplear cualquiera de los tres arboles filogenéticos. La
mayor concentracion de PD esta al sur de la Sierra Madre Oriental (SMOr), particularmente en
la region que corresponde a la Sierra Gorda (SG). Mientras que, otra gran cantidad de
cuadrantes pertenecientes a la Cuenca del Balsas (CB) y la Sierra Madre del Sur (SMS), sobre
todo de la region del Valle de Tehuacan-Cuicatlan (VTC), almacenan valores intermedios de
PD.
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Figura 3.6 Diversidad filogenética de Hechtioideae por cuadrantes de 0.5 x 0.5 grados (50 x
50 km aprox.). Abreviaciones: F=Filograma, SG=Sierra Gorda, SNO=Sierras del norte de
Oaxaca, STH=Sierra de Taxco Huautla, STM=Sierra Triqui-Mixteca, VJ=Valle de Jaumave,
VTC=Valle de Tehuacan-Cuicatlan.
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Figura 3.7 Diversidad filogenética de Hechtioideae por cuadrantes de 0.5 x 0.5 grados (50 x
50 km aprox.). Abreviaciones: C=Cronograma, SG=Sierra Gorda, SNO=Sierras del norte de
Oaxaca, STH=Sierra de Taxco Huautla, STM=Sierra Triqui-Mixteca, VJ=Valle de Jaumave,
VTC=Valle de Tehuacan-Cuicatlan.
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Figura 3.8 Diversidad filogenética de Hechtioideae por cuadrantes de 0.5 x 0.5 grados (50 x

50 km aprox.). Abreviaciones: CP=Cronograma con proxies, SG=Sierra Gorda,

SNO=Sierras del norte de Oaxaca, STH=Sierra de Taxco Huautla, STM=Sierra Triqui-

Mixteca, VJ=Valle de Jaumave, VTC=Valle de Tehuacan-Cuicatlan.
Los resultados de los analisis SES.MPD y SES.MNTD para identificar la estructura filogenética
por cuadrantes, utilizando el filograma, cronograma y cronograma con proxies, se muestran en
las Figuras 3.9, 3.10 y 3.11, respectivamente. De manera general, los patrones de
agrupamiento o sobredispersion filogenética son similares independientemente del arbol
filogenético utilizado vy, si bien, los indices SES.MPD y SES.MNTD identifican patrones de
estructura filogenética a distintas profundidades del arbol, en ambos casos, los resultados son

muy congruentes, lo que resalta ciertas condiciones discutidas mas adelante.

La regién central de Megaméxico lll, correspondiente a las provincias Cuenca del Balsas (CB)
y Sierra Madre del Sur (SMS), y a las regiones del Valle de Tehuacén-Cuicatlan (VTC), Sierra
Triqui-Mixteca (STM) y Sierras del norte de Oaxaca (SNO), es una zona en donde se

concentran multiples cuadrantes cuyos taxones estan filogenéticamente agrupados. De igual
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forma, ciertos cuadrantes mas septentrionales, ubicados en la parte mas surefia de la
peninsula de Baja California y cerca del Valle de Jaumave (VJ) presentan estos mismos
patrones de agrupamiento filogenético.

Por otra parte, la sobredispersion filogenética a nivel de cuadrantes es muy rara. Este patrén
se encuentra presente Unicamente en tres, cuatro o cinco cuadrantes, dependiendo de cada
indice y del arbol filogenético empleado. En general, la sobredispersion ocurre en cuadrantes

al sur de la Sierra Madre Oriental (SMOr) y al norte de la Sierra de Taxco-Huautla (STH).

o o o o vy v g s o 0w 107 e asew o e
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Figura 3.9 Estructura filogenética de Hechtioideae por cuadrantes de 0.5 x 0.5 grados (50 x
50 km aprox.). Abreviaciones: F=filograma, SES.MPD= Distancia promedio por pares,
SES.MNTD= Distancia promedio al taxdn mas cercano.
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Figura 3.10 Estructura filogenética de Hechtioideae por cuadrantes de 0.5 x 0.5 grados (50
x 50 km aprox.). Abreviaciones: C=Cronograma, SES.MPD= Distancia promedio por pares,
SES.MNTD= Distancia promedio al taxdbn mas cercano.
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Figura 3.11 Estructura filogenética de Hechtioideae por cuadrantes de 0.5 x 0.5 grados (50
x 50 km aprox.). Abreviaciones: CP=Cronograma con proxies, SES.MPD= Distancia
promedio por pares, SES.MNTD= Distancia promedio al taxén mas cercano.

Los valores de endemismo filogenético ponderado (CWPE) y endemismo filogenético absoluto

(PE) por cuadrantes, utilizando el filograma, cronograma y cronograma con proxies, se

muestran en las Figura 3.12, 3.13 y 3.14, respectivamente.

Los patrones de endemismo filogenético fueron correspondientes al utilizar el filograma y el

cronograma. Los cuadrantes que presentan mayor CWPE y PE estan ubicados en el centro de

Megaméxico entre las provincias del Eje Volcanico Transmexicano (EVT), Cuenca del Balsas
(CB), Sierra Madre del Sur (SMS) y Tierras Bajas del Pacifico (TBP). Para el resto de

cuadrantes los valores son intermedios y bajos.

Por otra parte, al calcular el endemismo filogenético con el cronograma con proxies, se puede

identificar que ciertos cuadrantes de la provincia CB, que corresponden a la regién de la Sierra

de Taxco-Huautla (STH), son los que albergan los valores mas altos de CWPE y PE.

49



CAPITULO Il

150, 38

S fy

CWPE (F)
! I 0.323
0.012
. S f
v
o - - s = - i 7 = — - =

Figura 3.12 Endemismo filogenético de Hechtioideae por cuadrantes de 0.5 x 0.5 grados
(50 x 50 km aprox.). Abreviaciones: F=Filograma, CWPE=Endemismo filogenético
ponderado, PE=Endemismo filogenético absoluto.
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Figura 3.13 Endemismo filogenético de Hechtioideae por cuadrantes de 0.5 x 0.5 grados (50 x 50
km aprox.). Abreviaciones: C=Cronograma, CWPE=Endemismo filogenético ponderado,
PE=Endemismo filogenético absoluto.
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Figura 3.14 Endemismo filogenético de Hechtioideae por cuadrantes de 0.5 x 0.5 grados (50
x 50 km aprox.). Abreviaciones: CP=Cronograma con proxies, CWPE=Endemismo
filogenético ponderado, PE=Endemismo filogenético absoluto.
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Debido a que, de manera general, los andlisis a través de provincias y cuadrantes sugieren que
los valores més altos de todas las métricas ocurren en la region central de Megaméxico y que
conforme se aleja hacia el norte y sur, de esta region central, los valores decaen, se realiz6 un
andlisis de correlacion para identificar patrones biogeograficos a través del gradiente latitudinal.
Para esto, se calcularon todas las métricas antes descritas, pero por franjas latitudinales de
medio grado. Los andlisis se realizaron con el cronograma con proxies. Los resultados de este
analisis se muestran en la Figura 3.15. De igual manera, se incluy6é un andlisis de correlacion
entre los resultados de cada una de las métricas para cuantificar la relacionan que existe entre

estas (Figura 3.16).

Los valores de rigueza, endemismos, diversidad filogenética (PD) y endemismo filogenético
(CWPE y PE), tienden a ser mayores entre los 15° y 25° N, llegando a su pico mas alto entre
los 17° y 18° N. Mientras que, los resultados del analisis de estructura filogenética (SES.PD,
SES.MPD y SES.MNTD) reflejan un patrén de agrupamiento filogenético a los 16°-18° Ny, en
contraste a este resultado, a los 15° se presentan valores que sugieren sobredispersion

filogenética.
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Figura 3.15 Andlisis de relacién entre las métricas de diversidad y el gradiente latitudinal.

Abreviaciones:

PD=Diversidad filogenética, SES.PD=Diversidad filogenética corregida,

SES.MPD=Distancia promedio por pares, SES.MNTD=Distancia promedio al taxén mas
cercano, CWPE=Endemismo filogenético ponderado, PE=Endemismo filogenético absoluto.
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El andlisis de correlacién entre los valores de los distintos indices empleados (Figura 3.16)
reveld que la riqgueza de especies tiene una correlacion significativa y positiva con el nimero de
endemismos, la diversidad filogenética (PD) y el endemismo filogenético (CWPE y PE). De
igual forma, el endemismo esta altamente relacionado a los valores de CWPE y PE. Los
valores de los indices estandarizados SES.PD, SES.MPD y SES.MNTD presentan una relacion

significativamente positiva entre si.
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Figura 3.16 Analisis de correlacion entre las distintas métricas de diversidad empleadas
en este estudio. La distribucién de cada variable se muestra en la diagonal. Por debajo
de ésta, se encuentran los diferentes diagramas de dispersion para cada par de
variables posibles con una linea de ajuste en color rojo. Por encima de la diagonal, el
valor de correlacién mas el valor de significancia: p < 0.001 = “****, p < 0.01 = “**", p< 0.1

“*). Abreviaciones: PD=Diversidad filogenética, SES.PD=Diversidad filogenética
corregida, SES.MPD=Distancia promedio por pares, SES.MNTD=Distancia promedio al
taxdn mas cercano, CWPE=Endemismo filogenético ponderado, PE=Endemismo
filogenético absoluto.

3.3 Areas ancestrales
El analisis para identificar las areas ancestrales de Hechtioideae, se llevo a cabo en el software

RASP. La reconstruccion se realiz6 tomando en cuenta la filogenia del cronograma con proxies,

ya que este incluye el mayor nimero de especies de Hechtioideae. Se consideraron a las
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regiones biogeograficas (Neartica, Neotropical y Zona de Transicion Mexicana) como los
estados para la reconstruccién de areas. Los resultados de este andlisis se muestran en la
Figura 3.17.

La reconstruccion de é&reas ancestrales sugiere que, los ancestros de todo el linaje de
Hechtioideae tuvieron su area de distribucion en una regién entre la Zona de Transicion
Mexicana (ZTM) y la region Neotropical (Nt) y que, posteriormente, mediante eventos de
dispersién y vicarianza fueron ocupando otras éareas. El linaje de Mesoamerantha, que
actualmente se distribuye en la regién sur de Megaméxico lll, y el linaje de Bakerantha, que se
distribuye en la region central de México, comparten el mismo patron de reconstruccion, es
decir, sus ancestros se distribuian entre la ZTM y la Nt, y el resultado del analisis sugiere que
mediante eventos de dispersién llegaron a ocupar sus actuales areas de distribucién. Por otra
parte, se sugiere que, el ancestro de todo el grupo de Hechtia ocupé la ZTM y, posteriormente,
muchos de los diversos linajes que abarca este género, se desplazaron hacia diversas zonas
de la ZTM, hacia la regién Nt y, otros pocos, a la region Neértica (Na). De tal modo que, los
ancestros de la mayoria de los linajes de Hechtia presentan areas ancestrales compartidas
entre la ZTM y la Nt, y el complejo Hechtia glomerata es el Unico que presenta su area
ancestral entre la ZTM y la Na. Es importante mencionar que, debido a que algunas especies
se distribuyen en mas de una regién y a que el modelo BBM reconstruye el area ancestral de
cada nodo en base a las distribuciones actuales de las puntas terminales que surgen de éste,
la probabilidad de reconstruccion no es del 100%, por lo tanto, en la gréfica (Fig. 3.17), la
mayoria de nodos (graficas de pastel) muestran porciones en color gris que corresponde al
porcentaje de incertidumbre en la reconstruccion. Los demas colores indican la probabilidad de

cada area en la reconstruccion.

Otro de los resultados obtenidos con el andlisis de reconstruccion de areas ancestrales es la
identificacion de los eventos de dispersion, vicarianza y extincion que se han presentado en
Hechtioideae a través del tiempo. Estos resultados se pueden visualizar directamente en la
Figura 3.17, mediante anillos de distintos colores que envuelven la grafica de pastel en cada
nodo. Los anillos en color azul sugieren eventos de dispersion, los anillos verdes indican
eventos de vicarianza, y, por ultimo, los anillos amarillos sugieren eventos de extincion. De
manera general, se puede apreciar que en una gran cantidad de nodos se presentaron eventos
de dispersién, en algunos pocos eventos de vicarianza y solamente en el linaje Bakerantha y el

complejo Hechtia glomerata se presentan eventos de extincion.
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Figura 3.17 Reconstruccion de éareas ancestrales de Hechtioideae utilizando el
modelo BBM. El color dentro de la grafica de pastel de cada nodo sugiere cual fue el
area de ocupacion ancestral. Los anillos que rodean cada grafica indican si existieron
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eventos de dispersién (azul), vicarianza (verde) o extincion (amarillo). Aquellos
circulos que no presentan anillos indican que el area ancestral de ese nodo es similar
al del nodo anterior méas cercano.

En la Figura 3.18 se presentan las tasas de dispersion, vicarianza y extincion que ha
presentado Hechtioideae a través del tiempo. Este resultado sugiere que los eventos de
dispersién y vicarianza, comenzaron a suceder con mayor frecuencia hace 4.5 Millones de
afios (Ma), encontrando el pico mas alto hace 3.5 Ma y otro repunte hace 1 Ma,
aproximadamente. Los eventos de extincion han sido escasos y han ocurrido en dos ocasiones,

uno de estos hace 3 May el otro hace 1 Ma.
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Figura 3.18 Tasas de dispersidn, vicarianza y extincion de Hechtioideae a través del tiempo.
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CAPITULO IV
DISCUSION
4.1 Consideraciones metodolégicas

Este es el primer estudio biogeografico de Hechtioideae en donde se incluyen aspectos
geogréficos y filogenéticos que ayuden a comprender la historia evolutiva de este grupo de
plantas. Se ha sugerido que el conocimiento taxonémico de Hechtioideae ha sido problematico
desde sus inicios debido, principalmente, a que no ha sido un grupo muy estudiado, ya que, de
manera general, las colecciones son escasas y muchas veces incompletas. La razén de esto
es que, la mayoria de especies de Hechtioideae, son dioicas y muchas de las colecciones no
incluyen ejemplares completos, en donde se incorporen tanto frutos como flores masculinas y
femeninas, lo que dificulta en gran medida su identificacion. Aunado a esto, la morfologia de
estas plantas (rosetas espinosas) y la rareza en que se presentan, ha dificultado su coleccion,
descripcion y circunscripcion (Lopez-Ferrari, 2014; Espejo-Serna et al. 2005). Por otra parte, los
esfuerzos de exploracién, colecta y muestreo para este grupo no han sido homogéneos a
través del espacio. Hay algunas regiones con mayor densidad de colectas que otros, sobre
todo en la region central de México, mientras que, la region nortefia de este pais presenta una
baja densidad de colectas, un patron que se ha presentado en varios grupos de plantas
ademas de Hechtioideae. De manera general, se ha documentado que la mayor parte del norte
de México ha sido poco explorada y presenta indices de completitud de muestreo bajos, asi
como algunas regiones al sur, en los estados mexicanos de Guerrero y Oaxaca (Soberén et al.,
2007). En este sentido, se ha sugerido estudiar con mayor énfasis dichas regiones y priorizar la
exploraciéon de sitios como riscos, pefiascos, acantilados y cafiones, ya que, son sitios poco
visitados y de donde han surgido las mas recientes novedades especificas de estos linajes

(Espejo-Serna y Lépez-Ferrari, 2018).

Debido a que la informacién geografica de las especies con la cual se llevé a cabo este estudio,
tiene su origen en una recopilacion de informacion proveniente de recolectas y registros de
ejemplares de Hechtioideae de mudltiples autores a través de los afios, y no a un muestreo
sistematizado, en el cual se empleara la misma intensidad de colecta en toda el &rea de
distribucion de esta subfamilia, los resultados pueden estar influenciado por este fenomeno a
tal punto que, no es posible asegurar que las areas de distribucion de las especies, géneros o

de toda la subfamilia sea Unicamente las que logramos identificar en este trabajo.
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Otra de las consideraciones que deben tomarse en cuenta es que, la informacion filogenética
gue fue necesaria para realizar muchos de los andlisis, incluyd Unicamente al 79% de las
especies de Hechtioideae consideradas en este estudio (75/95), por lo tanto, existe una
subestimacion en los calculos con los que medimos la diversidad a través de las éareas
evaluadas, aunque este sesgo fue minimizado al agregar las especies, de forma manual, al
arbol filogenético en cuestion. Esta adicion estuvo basada en que Hechtioideae presenta altas
tasas de endemismo asociado a un confinamiento de sus linajes a areas geogréficas, por lo
tanto, las especies ausentes fueron insertadas en clados especificos del arbol filogenético junto
con las especies que comparten su rango de distribucién. Esta metodologia ya ha sido
empleada en otros estudios (Munguia-Rosas et al., 2011, 2009) y se ha sugerido que ayuda a
compensar la pérdida de informacion subyacente al no contar con una filogenia completa. Cabe
mencionar que, la adicion de estas especies generd ciertas politomias en la filogenia, ya que
las relaciones entre las especies de esos clados no estan del todo resueltas y solamente fue
para compensar la pérdida de informacion filogenética que se presenta al no incluir a muchas

de las especies en el andlisis molecular.

El efecto en los resultados de los analisis empleados en este estudio, al realizar los céalculos
con la propuesta filogenética que incluye especies afiadidas manualmente, fue relevante. Para
explicar esto, hay que tener en cuenta que todas las métricas filogenéticas que utilizamos
tienen como base principal, evaluar el nUmero de especies presentes en cada area y su
posicion filogenética, es decir, como se relacionan evolutivamente entre si, de tal modo que el
uso de filogenias incompletas, o no del todo resueltas, puede llevar a identificar ciertos
patrones sesgados por esta incompletitud. Por ejemplo, al analizar los valores de diversidad de
Hechtioideae a través de las distintas provincias biogeogréficas (Cuadro 2.3 y Figura 2.10)
encontramos que, al utilizar el filograma y el cronograma, que incluyen 75 de los 95 taxones
reconocidos en este estudio, la provincia de las Tierras Bajas del Pacifico (TBP) es la que
presenta la mayor riqgueza de especies, el mayor nimero de endemismos y los valores mas
altos de diversidad filogenética, mientras que, al utilizar el cronograma con proxies, en donde
se afiadieron las especies faltantes, la provincia de la Cuenca del Balsas (CB) es la que
presenta mayor numero de especies, mayor numero de especies endémicas y mayor
diversidad filogenética. Esto se debe a que la rigueza de especies estid estrechamente
relacionada al valor de diversidad filogenética, ya que cada especie almacena implicitamente
una carga evolutiva que refleja todo su legado histérico (Sandel, 2018). Por lo tanto, la

ausencia de taxones en los analisis de diversidad filogenética puede influenciar los resultados
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de manera significativa, sobre todo en estudios como este, en donde el nimero de taxones es
relativamente bajo (<100) y, por ende, la presencia o ausencia de especies en el andlisis

filogenético causa un impacto significativo en los resultados.
4.2 Distribucion geografica

El andlisis de distribucion geogréfica de Hechtioideae, llevado a cabo en este estudio, sugiere
gue este grupo de plantas es endémico de la regién biogeografica Megaméxico Ill, sensu
Rzedowski (1991), mismo patrén que ya se habia reportado previamente (Espejo-Serna et al.,
2020; Ramirez et al., 2018b; Pech-Cardenas, 2015). En este estudio se incluyé el 100% de las
especies descritas hasta la fecha y se consideré la circunscripcibn mas reciente, basada en

analisis morfolégicos y moleculares (Ramirez et al., 2018b).

Hechtia es el género mas ampliamente distribuido y se encuentra presente en casi todo
Megaméxico lll, exceptuando la regién mas surefia, en donde se distribuyen las especies del
género Mesoamerantha. Por otra parte, el género Bakerantha se presenta en la region central

de Megaméxico (Figura 2.8).

Las especies de Hechtioideae se distribuyen de manera heterogénea a través de su area de
distribucion. De hecho, existen ciertas zonas con mayor concentracién de especies que otras.
Por ejemplo, las areas del sur de los Estados Unidos de América (E.U.A.) y el noroeste de
México, incluyendo la peninsula de Baja California, que corresponden sobre todo a la region
Neartica (Na), presentan una baja riqueza de especies. Estas areas septentrionales se
caracterizan por su aridez y su clima templado-frio, efecto de las glaciaciones del Pleistoceno y
la aridez del Holoceno. Estos fendmenos son los que han moldeado la evolucién biética a
través del tiempo y que ha dado lugar a la biota que ocupa esta region actualmente (Morrone,
2019; Nieto-Samaniego et al. 2005; Ledn-Diez, 1990; Trujillo-Candelaria, 1977). El hecho de
gue las especies de Hechtioideae se presenten en menor cantidad en la region Na, puede estar
relacionado a que este es un linaje Neotropical, al igual que el resto de las bromelias (Givnish
et al., 2014; 2011; 2007), cuyas adaptaciones morfologicas les impide tolerar climas frios o la

presencia de heladas.

Por otra parte, las regiones del centro y sur de Megaméxico lll, correspondientes a la region
Neotropical (Nt) y a la Zona de Transicion Mexicana (ZTM), son areas con una gran
concentracion de especies de Hechtioideae. En estas regiones se presentan una gran variedad

de climas y ambientes, que dan lugar a diversos tipos de vegetacion, siendo algunos de estos
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los tipos de habitat donde se presenta Hechtioideae, como el bosque tropical caducifolio y el
matorral xeroéfilo (Lopez-Ferrari y Espejo-Serna, 2014; Espejo-Serna et al., 2010; Rzedowski,
2006; Espejo-Serna et al., 2005).

De acuerdo con nuestros resultados, la distribucion geografica de Hechtioideae corresponde al
Patron Neotropical Tipico (sensu Morrone, 2019), lo cual sugiere que, al ser un linaje
neotropical, su rango de distribucién dificilmente se extiende hasta las regiones mas
septentrionales, debido a las condiciones ambientales, y aquellos taxones que llegan hasta
latitudes mas altas, lo hacen a través de las costas y las montafias del pacifico y el golfo de
México, que sirven como un canal de intercambio bidtico entre la regiébn Neotropical y Neartica
(Morrone, 2019).

4.3 Métricas de diversidad y patrones biogeograficos
4.3.1 Regiones y provincias biogeograficas

Los anadlisis de diversidad empleados en este estudio indican que el grupo Hechtioideae es
mucho mas diverso en las provincias de la region Neotropical (Nt) y de la Zona de Transicion

Mexicana (ZTM), que en las de la region Neartica (Na) (Cuadros 2.2y 2.3y Figuras 2.9y 2.10).

Las especies de Hechtioideae presentes en la regién Na son pocas y cerca de la mitad de
éstas son endémicas, ya sea a esta region o a las respectivas provincias que la componen.
Como se mencioné anteriormente, las condiciones ambientales, caracterizadas por climas
templados-frios y una alta aridez, que son consecuencia de eventos geoldgicos, como las
glaciaciones del Pleistoceno, la desecacién de la gran cuenca norteamericana y la aridez en el
Holoceno, han moldeado la historia evolutiva de las biotas presentes en esa region. Webb et al.
(2002) mencionan que cuando las condiciones ambientales no son favorables para el
establecimiento de los linajes, el filtrado ambiental ejerce un papel importante en la estructura
filogenética de las comunidades o los conjuntos de especies presentes en una region. Para el
caso de Hechtioideae, un linaje neotropical, cuyas especies presentes en la region Na se
encuentran agrupadas filogenéticamente, se podria sugerir que las condiciones climaticas han
moldeado la historia evolutiva de este grupo, de tal modo que solo ciertos linajes,
cercanamente emparentados o con caracteristicas especificas, se hayan podido establecer en
la region Na. Por otra parte, se ha documentado que ciertos procesos evolutivos, como
especiacion in situ, aislamiento de linajes y divergencia reciente, reflejan estructuras

filogenéticas de agrupamiento (Webb et al., 2002; Morlon et al., 2011). De acuerdo con los
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andlisis filogenéticos y reconstruccion de areas ancestrales (Figuras 2.25 y 2.26), hace + 3.5
Ma, los linajes de Hechtioideae presentes en la region Na, presentaron las mayores tasas de
diversificacion, derivadas de procesos de dispersion y vicarianza. Es muy probable que ciertos
eventos geolégicos, como la formacion del Eje Volcanico Transmexicano, haya aislado algunos
linajes del centro de Megameéxico Il y que estos linajes se hayan establecido en la region Na,
en donde diversificaron. La evidencia que apoya esta hipotesis es la presencia de ciertos
clados, cuyas especies se distribuyen en la regiéon Na, como el caso de Hechtia argentea, H.
lepidophylla y Hechtia sp. TAMPS Salto, y que estan dentro del mismo clado junto con H.
ghiesbreghtii, H. schottii y Hechtia sp. CHIS Tzimol, que son de la regién Nt. Los resultados
sugieren que hubo eventos de vicarianza dentro de este clado y que ocurrieron hace + 2 Ma, es
decir, son relativamente recientes. Otra situacion similar se puede observar en el clado de las
especies H. gayorum, H. mapimiana y H. montana, que se encuentran en el arbol filogenético
junto con especies que se distribuyen en la region Nt y la ZTM. De igual forma, los resultados
sugieren que, en este clado, hubo eventos de vicarianza y dispersion hace + 3 0 4 Ma.
Ademas, hay otros clados que se encuentran completamente en la region Na, como el formado
por H. elliptica, H. hernandez-sandovalii, H. scariosa y H. zacatecae, cuya diversificacion
ocurri6 hace + 3 o0 2 Ma, y donde los resultados sugieren que ocuparon sus areas de
distribucion mediante eventos de dispersion, es decir, son linajes que ocuparon y diversificaron

en la region Na.

La region Nty la ZTM presentan casi el mismo ndmero de especies, aunque en la region Nt la
riqueza es mayor, asi como el nimero de endemismos. Sin embargo, en la ZTM se presenta
una mayor diversidad filogenética (PD). Este resultado es interesante puesto que, como Webb
et al. (2002) mencionan, la relaciéon positiva que existe entre la riqueza de especies y la
diversidad filogenética puede ser menor bajo ciertos escenarios evolutivos y ecolégicos, y es
mediante el andlisis de la estructura filogenética que se pueden evidenciar y entender dichos
procesos. El analisis de la estructura filogenética de Hechtioideae entre estas dos regiones
revel6 que, los linajes presentes en la regiéon Nt se encuentran agrupados filogenéticamente,
mientras que, los linajes de la ZTM se encuentran sobredispersos en las partes internas del
arbol (SES.MPD) y agrupados en las partes externas (SES.MNTD). Esto significa que en la
ZTM se encuentran presentes linajes lejanamente emparentados pero que han diversificado in
situ. Por ejemplo, en la ZTM se encuentran presentes cuatro de las cinco especies de
Bakerantha, todas las especies de Mesoamerantha y por lo menos una especie de todos los

grandes clados de Hechtia. Mientras que en la region Nt, a pesar de que también se
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encuentran presentes los tres géneros, no se encuentran representados todos los linajes
ancestrales de Hechtia, sino que solamente algunas especies agrupadas filogenéticamente se
encuentran en esta region. Este patron es por demds interesante, ya que como mencionan
Halffter et al. (2008), la ZTM es una region que ha servido como canal de intercambio bidtico
entre linajes neotropicales y nearticos, con una gran variedad de climas y ambientes, lo cual ha
promovido que las especies sigan las condiciones geogréaficas y ecolégicas que le son mas

adecuadas, generando asi, escenarios que promueven eventos de diversificacién evolutiva.

El analisis de diversidad de Hechtioideae por provincias biogeograficas es congruente con los
resultados discutidos anteriormente, es decir, las provincias del centro de Megaméxico Ill, son
mas diversas que las que se encuentran al norte y sur de esta regién. La provincia de la
Cuenca del Balsas (CB) es la que presenta mayor riqueza de especies, endemismos,
diversidad y endemismo filogenético. De igual forma, las provincias contiguas a ésta, como el
Eje Volcanico Transmexicano (EVT), la Sierra Madre Oriental (SMOr) y la Sierra Madre del Sur
(SMS), presentan valores altos de diversidad (Cuadro 2.3 y Figura 2.10). El analisis de
reconstruccion de &reas ancestrales reveld que el area ancestral de todo el linaje de
Hechtioideae, debié ocupar alguna area entre la regiéon Nt y la ZTM, lo cual coincide con las

provincias de mayor diversidad antes mencionadas.

El analisis de estructura filogenética a través de las provincias biogeograficas revel6 que, en la
mayoria de las provincias, a excepcién de la Veracruzana (V) y las Tierras Altas de Chiapas
(TAC), las especies de Hechtioideae se encuentran agrupadas filogenéticamente, esto puede
estar asociado a que en estas provincias se encuentran presentes dos de los tres géneros que
comprenden al grupo. Este resultado arroja evidencia para apoyar la prediccion basada en que,
las provincias biogeograficas son reconocidas como tal, debido a que las biotas que la
conforman han evolucionado en conjunto y se reconocen como las unidades de endemismo
mas pequefias identificables (Escalante, 2009). Basados en la evidencia de los analisis
realizados en este estudio, podemos sugerir que los linajes ancestrales de Hechtioideae se
desplazaron desde alguna area entre la region Neotropical y la Zona de Transicion Mexicana
(Figura 3.17) hasta las distintas provincias, mediante eventos de dispersion, en mayor medida,

y vicarianza, y que fue ahi donde diversificaron.
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4.3.2 Gradiente latitudinal y cuadrantes

Otro de los resultados reconocidos en este estudio sugiere que, de manera general, el patron
de diversidad de Hechtioideae, no corresponde estrictamente al patron del gradiente latitudinal
de diversidad (GLD), advertido por primera vez por Forster (1778) y reconocido por Humboldt
(1807), el cual sugiere que la diversidad biolégica es mayor en el Ecuador y disminuye
conforme se aleja hacia los polos. Para el caso de Hechtioideae, la diversidad (riqueza de
especies, endemismos, diversidad y endemismo filogenético) es mayor entre los 17°y 18° N, y
va disminuyendo gradualmente hacia latitudes mayores o menores a esta (Figura 2.22). Este
patrén ha sido reportado para muchos otros taxones y se ha sugerido que esto se debe a que
en el Neotropico, los bosques tropicales estacionalmente secos (BTES), ubicados cerca de los
tropicos, han funcionado como refugio para las condiciones de inestabilidad climética, que
afectaron en gran medida a los linajes neotropicales, y que han servido como cunas y museos
de la biota que se encuentra presente actualmente, causando asi, que ciertos atributos, como
la diversidad filogenética, sea mayor en estas latitudes (15°-18° N) (Arango et al., 2020; Sosa et
al., 2018). Ademas, en el caso de Hechtioideae, las especies se agrupan filogenéticamente en
estas latitudes, lo que aporta evidencia para sugerir que, las condiciones climaticas del
Pleistoceno moldearon la historia evolutiva de este grupo, promoviendo la diversificacion de
linajes, que ahora se ven reflejadas en los patrones de agrupamiento y las altas tasas de

endemismo.

Al igual que el analisis de diversidad por gradiente latitudinal, el cual permiti6 identificar ciertos
patrones no asociados a los limites preestablecidos por las regiones o las provincias
biogeograficas, el analisis por cuadrantes reveld que ciertas areas geograficas, presentan
patrones interesantes para analizar. Por ejemplo, el conjunto de cuadrantes que corresponden
al Valle de Tehuacan-Cuicatlan (VTC), alberga la mayor riqueza de especies de Hechtioideae.
Esta regidon se encuentra ubicada entre las provincias de la Cuenca del Balsas (CB) y la Sierra
Madre del Sur (SMS), y ha sido amplio objeto de estudio, debido a que ciertos eventos
geologicos, como el levantamiento del Eje Volcanico Transmexicano (EVT), causaron un
aislamiento de linajes adaptados a zonas aridas, que habitaron en el Altiplano Mexicano,
también nombrado Desierto Chihuahuense (DC) y que encontraron refugio en esta region
(valle de Tehuacan-Cuicatlan), cuando las condiciones climéticas se vieron afectadas por el
Ultimo Méaximo Glacial (LGM por sus siglas en inglés), lo que propicié la diversificacion de
linajes in situ, que ahora se ve reflejado en altas tasas de diversidad y endemismos en esta

region (Aguirre-Planter et al., 2020; Vazquez-Cruz y Sosa, 2020, 2016; Ruiz-Sanchez et al.,
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2013). De acuerdo a nuestros resultados, este mismo fenomeno pudo haber afectado a los
linajes de Hechtioideae, ya que actualmente, el Valle de Tehuacan-Cuicatlan es la regién con
mayor riqueza de especies (Figura 2.11), las cuales se encuentran agrupadas
filogenéticamente (Figura 2.16, 2.17 y 2018), lo que sugiere que son especies recientes y

cercanamente emparentadas.

Por otra parte, la region de la Sierra Gorda (SG), es la que presenta el valor mas alto de
diversidad filogenética (Figuras 2.13, 2.14 y 2.15). Este resultado esta influenciado por la
presencia de linajes lejanamente emparentados (Bakerantha y Hechtia), que se ven reflejados
en el andlisis de estructura filogenética que, para ciertos cuadrantes en esta region, es de
sobredispersioén (Figuras 2.16, 2.17 y 2.18). Gutiérrez-Yurrita et al. (2002), han reconocido que,
las condiciones geograficas y topograficas de la Sierra Gorda, tales como, su posicion entre la
region Neértica y Neotropical, la influencia de las montafias de la SMOr, que impiden el paso
de vientos humedos, lo cual propicia que existan climas tropicales en la planicie costera y
climas secos en vertiente de la Mesa Central, o las grandes elevaciones que promueven
diferentes microclimas, han determinado la historia evolutiva de la biota que se encuentra en
esta region. Probablemente, el grupo de Hechtioideae ha encontrado en esta area, una
variedad de ambientes en donde establecerse y los eventos de ocupacion han ocurrido en
diferentes momentos, ya que las especies que se encuentran presentes provienen de linajes
lejanamente emparentados y poseen caracteristicas, como la suculencia y el metabolismo

CAM, que les permiten ser exitosas, sobre todo en ambientes xéricos.
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CAPITULO V
CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS
5.1 CONCLUSIONES

Los analisis de diversidad filogenética de Hechtioideae, aplicados en distintas escalas
(regiones, provincias y cuadrantes), ayudaron a reconocer e identificar distintos patrones
biogeograficos que se asocian y esclarecen la historia evolutiva del grupo. En ese sentido,
nuestros resultados sugieren que los patrones observados son el resultado de procesos

geoldgicos, climaticos e historicos que han moldeado la historia evolutiva de Hechtioideae.

Los resultados de este estudio revelaron que, considerando la riqueza de especies, diversidad
filogenética y endemismo, la subfamilia Hechtioideae es mucho mas diversa en la region
Neotropical (Nt) y en la Zona de Transicibn Mexicana (ZTM), en comparacién con la regiéon
Neartica (Na). Asociamos este patron al origen y las caracteristicas propias de todo el grupo
Hechtioideae que, al ser un linaje neotropical, encontré6 mejores condiciones ambientales para
su establecimiento y diversificacién en estas dos regiones (Nt y ZTM), mientras que, en los
dominios nearticos, son pocas las especies que se distribuyen y, ademds, se encuentran
agrupadas filogenéticamente, ya sea por el proceso de filtrado ambiental, la hipétesis del
conservadurismo tropical o eventos de especiacion recientes. Otro patron similar, de baja
diversidad, se aprecia en la regiébn mas surefia de Megaméxico lll, es decir, en los paises
centroamericanos, donde solamente se encuentran presentes las especies de Mesoamerantha,
generando asi una mayor concentracion de diversidad en la porcibn compartida entre la region
Nt y la ZTM. La estructura filogenética de Hechtioideae en la ZTM presenté patrones de
sobredispersién en las partes internas del arbol y agrupamiento en las partes terminales.
Asociamos este resultado a las condiciones geoldgicas e histéricas de esta regién, las cuales
han promovido que se establezcan los tres géneros de Hechtioideae (Bakerantha, Hechtia y
Mesoamerantha) y que, ademas, se llevaran a cabo eventos de diversificacion in situ, de los

cuales proporcionan evidencia las altas tasas de endemismo en esta region.

Por otra parte, a nivel de provincias biogeograficas, los resultados de los analisis revelaron
patrones similares a los observados en los andlisis por regiones biogeograficas, es decir, la
mayor diversidad, tanto de especies como de diversidad filogenética y endemismos, se da en el

centro de Megaméxico lll, en las provincias Cuenca del Balsas (CB), Tierras Bajas del Pacifico
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(TBP), Sierra Madre del Sur (SMS) y Sierra Madre Oriental (SMOr). La diversidad filogenética
estuvo estrechamente relacionada a la riqgueza de especies. En este sentido, la provincia CB es
la que present6 los mas altos valores de riqueza especifica y diversidad filogenética, asi como

endemismo y endemismo filogenético.

Al analizar la estructura filogenética de las especies de Hechtioideae por provincias
biogeograficas encontramos que la mayoria de las provincias presentaron patrones de
agrupamiento filogenético, con excepcion de la provincia Veracruzana (V) y las Tierras Altas de
Chiapas (TAC). Este resultado aport6 evidencia para sugerir que los ancestros de Hechtioideae
se desplazaron y ocuparon distintas areas en donde diversificaron. Estas areas pudieron ser
las respectivas provincias biogeograficas que se caracterizan por compartir condiciones
geograficas y ambientales, en donde los distintos elementos bibéticos han evolucionado en

conjunto

La implementacién de los analisis de diversidad por cuadrantes nos permitio identificar algunas
areas con ciertos patrones biogeograficos importantes para Hechtioideae. Por ejemplo, los
cuadrantes que corresponden al Valle de Tehuacan-Cuicatlan presentaron valores altos de
riqueza especifica y una estructura filogenética de agrupamiento, mientras que, los cuadrantes
correspondientes a la Sierra Gorda presentaron la mayor diversidad filogenética y una
estructura sobredispersa. Asociamos estos resultados a los procesos biogeogréaficos que han
influenciado la historia evolutiva de otros linajes en estas areas y a las condiciones ambientales

gue, de igual forma, ejercen un papel importante en el establecimiento de linajes.

El analisis de reconstruccion de areas ancestrales reveld que el area ancestral de todo el linaje
de Hechtioideae corresponde a alguna zona entre la regiéon Neotropical (Nt) y la Zona de
Transicion Mexicana (ZTM). Por otra parte, las tasas de dispersién y vicarianza sugieren que la
mayor actividad evolutiva ocurri6 hace *3.5-4 Ma, que es también cuando el centro de
Megaméxico Ill sufrié6 una gran actividad geolégica, asociada al levantamiento de los volcanes
y cadenas montafiosas que conforman el Eje Volcanico Transmexicano, lo cual sugiere que
este fendmeno influyo en gran medida la historia evolutiva de este grupo, promoviendo la

dispersion de linajes y la especiacion por vicarianza en aquellos linajes que quedaron aislados.
5.2 PERSPECTIVAS

De manera general y tomando en cuenta que, en los ultimos afios, se han descrito multiples

especies gracias a los esfuerzos de muestreo y recoleccion de ejemplares de Hechtioideae y a
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CAPITULO V

la implementacion de analisis moleculares para esclarecer las relaciones evolutivos dentro de
este grupo, sugerimos continuar con la exploracion, recoleccion y descripcion de taxones de
Hechtioideae, sobre todo para aquellas regiones menos exploradas y que presentan una menor
densidad de colectas, como lo son el sur de E.U.A., el norte de México y, en general, los paises

centroamericanos que conforman Megamexico Il

Debido a que la provincia de la Cuenca del Balsas es la que presentd los valores mas altos de
diversidad, de acuerdo con los indices empleados en este estudio, se sugiere que se
incrementen los esfuerzos de muestreo y recoleccién de ejemplares de Hechtioideae en esta
area, ya que probablemente, es en esta region donde se pueden encontrar mas novedades
taxondmicas para este grupo. Aunado a esto, reconocemos el alto valor de diversidad que
existe en esta provincia, por lo cual, recomendamos priorizar los esfuerzos de conservaciéon en
esta zona, que si bien, presenta una amplia extensién territorial, alberga diversas areas mas
pequefias que ya cuentan con planes de conservacién, como lo son el Valle de Tehuacan-
Cuicatlan, la Sierra de Taxco-Huautla o la Sierra Triqui-Mixteca, y, con los resultados de este
estudio, se resalta la importancia de preservar estas areas, desde un enfoque de biodiversidad
el cual contempla el potencial evolutivo de ciertos grupos como Hechtioideae.

Respecto a la cuestibn metodoldgica, asumimos que llevar a cabo el andlisis de diversidad
filogenética con un analisis filogenético incompleto, sesg6é nuestros resultados, aunque
posteriormente, este sesgo fue compensado con la inclusion manual de las especies faltantes.
Sin embargo, esta metodologia generé politomias en el arbol filogenético. Por lo tanto, se
sugiere que, se resuelvan completamente las relaciones evolutivas entre las especies de
Hechtioideae para obtener resultados mas precisos que conlleven a mejorar la interpretacion
de los patrones biogeograficos observados. A pesar de esto, encontramos que la inclusion
manual de especies al arbol filogenético no modifico drasticamente los resultados, sino que
ayudd a reafirmar patrones previamente observados, por lo cual sugerimos implementar esta

metodologia como una alternativa a la ausencia de especies en andlisis filogenéticos.
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