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CAPITULO 4

SIMILITUDES Y DIFERENCIAS ENTRE LOS
CONCEPTOS Y LOS PATRONES DE DIVERSIDAD BETA
Y DIFERENCIACION GENETICA: APLICACIONES EN
BOSQUES MEXICANOS DE CONIFERAS

Daniel Pinero

Resumen: Se discuten las relaciones conceptuales entre la diversidad f y la diferen-
ciacién genética (Fst). Se proponen cuatro diferencias entre ambos conceptos pero se
encuentra una correlacion basica importante entre ambos. Estas ideas se usan para
explorar las relaciones entre estimados de B y de Fst en dos ecosistemas boscosos
que han sido estudiados en México, el Eje Volcanico Transmexicano (EVT)y la Sierra
Madre Oriental (SMOr), tanto usando estudios de diferentes grupos de plantas y ani-
males como, en particular, usando datos de taxones de pinos.

Los resultados muestran patrones de cambios que sugieren una correlaciéon
importante entre la diversidad B y la diferenciacion genética (Fsr), que para la SMOr
apuntan a una mayor diversidad alrededor de las latitudes 21° y 25°, mientras que en
el EVT existe una mayor diversidad alrededor del centro. Estos resultados se discuten
en el contexto de la formulacién de generalizaciones que expliquen las causas de la
diversidad tanto en el nivel genético como en el nivel especifico y tomando en consid-
eracion la escala del analisis.

Palabras clave: Diversidad beta, diferenciacion genética, ecosistemas boscosos,
México.

Similarities and differences between the concepts and patterns of beta diversity
and genetic differentiation: an application to Mexican coniferous forests

Abstract: The paper discusses the conceptual relations between beta diversity and
genetic differentiation. Four differences are proposed between them, but a basic corre-
lation was found. These ideas were used to explore the relations between estimates of
B diversity and Fsr in two ecosystems that have been traditionally studied in Mexico,
the Transmexican Volcanic Belt (TVB) and the Sierra Madre Oriental (SMOr) using
studies from different plants and animal species but particularly using Mexican pine
taxa.

Results show patterns of change that suggest a clear correlation between
diversity and genetic differentiation (Fst), which for the SMOr point at higher diversity
around 20° and 25° of latitude, while for the TVB a higher degree of diversity was found
around its center. These results are discussed in order to make generalizations that in
the future may help uncover the causes of biodiversity both at the species and the
genetic level and considering the scale of the analysis.

Key words: Beta diversity, genetic differentiation, forest ecosystems, Mexico.

Introduccioén

En la actualidad la biologia esta pasando por un proceso de fortalecimiento
debido a la enorme cantidad de enfoques y aplicaciones que pueden usarse
en el estudio de los diferentes sistemas bioldgicos. Tipicamente un grupo de
investigacion que trabaja en un ecosistema o en un grupo taxonémico debe
utilizar enfoques tanto geograficos como paleontologicos, ecologicos y gené-
ticos para poder hacer contribuciones importantes a la teoria de la evolucion
o0 a la teoria y las aplicaciones de la biologia de la conservacion.

Esta moderna época de sintesis esta caracterizada porque las aplica-
ciones y los conocimientos en otras areas de la biologia son necesarios para
llevar a cabo inferencias y conclusiones que se pueden obtener de los datos.
Un ejemplo paradigmatico de esto lo representan los estudios sobre la
evolucion de los pinzones de las Islas Galapagos. Este programa de investi-
gacion llevado a cabo por Peter Grant y colaboradores (Grant, 1986; Grant &
Grant, 2002) ha establecido un escenario de especiacion y adaptacion de este
grupo de aves asociandolo con los cambios geoldgicos y climaticos ocurri-
dos en el archipiélago de las Galapagos.
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Estos enfoques han inducido el intercambio de
informacion entre las distintas subdisciplinas bioldgicas
y en muchas ocasiones esos intercambios han mostrado
que algunos conceptos pueden traducirse directamente
de una subdisciplina a otra sin ningiin conflicto. Este
trabajo pretende investigar las asociaciones entre el
estudio de la diversidad beta y los estimadores de difer-
enciacién poblacional que usa la genética de pobla-
ciones para enriquecer el estudio de ambas subdiscipli-
nas con enfoques y generalizaciones que puedan ser
intercambiados entre cllas. Para ello analizamos dos
areas en México que pueden ser el eje de los intercam-
bios propuestos, la Sierra Madre Oriental (SMOr) y el
Eje Volcanico Transmexicano (EVT).

Antecedentes en el estudio de la biodiversidad

Los conceptos de diversidad a, 8 y v se han utilizado en
la literatura de la biodiversidad como conceptos que han
ido profundizando la comprension de los patrones de
diversidad bioldgica. Aun cuando estos estimados
fueron propuestos hace ya tiempo (Whittaker, 1972),
existen en la actualidad contribuciones importantes
tanto teoricas (Koleff ef al., 2003; Rodriguez & Arita,
2004) como acerca de la biologia de la conservacion
(Humprhies et al., 1995). Las definiciones originales de
Whittaker incluyen la descomposicion de la diversidad
bioldgica en sus componentes locales (o), regionales
(B) y globales (y). Es decir mientras la diversidad a se
refiere a la diversidad de especies en un ecosistema, la
diversidad 3 se refiere a la diversidad debida al cambio
de especies entre dos ecosistemas y la diversidad y se
refiere a la diversidad total en ambos ecosistemas.

Antecedentes de la genética de poblaciones

Dentro de la teoria de genética de poblaciones (que
estudia los patrones y causas de la diversidad genética
en las poblaciones) existen conceptos que son paralelos
a los conceptos de Whittaker y que fueron propuestos
por Wright (1951). El problema fundamental de Wright
fue desarrollar una teoria acerca de si el aislamiento por
distancia era una buena descripcion de la estructura de
las poblaciones. Wright se pregunt6 si los patrones
genéticos estaban asociados a los patrones geograficos
(en este caso a un patron geografico particular llamado
aislamiento por distancia). Wright mostré que su coefi-
ciente de consanguinidad Fis, era una descripcion ra-
zonable de la estructura genética si consideramos uni-
versos de muestreo distintos (Fig. 1). Asi, si muestrea-
mos dos alelos aleatoriamente dentro de una poblacion
estaremos estimando la consanguinidad dentro de ella.
Si muestreamos dos alelos al azar entre dos poblaciones
estimaremos la consanguinidad entre las poblaciones. Si
finalmente muestreamos al azar dos alelos de las dos
poblaciones combinadas, estaremos estimando la con-
sanguinidad globalmente. De hecho, Wright mostré la
relacion existente entre estos tres estimados como:

1- Fir = (1- Fis) (1- Fsr)

Relacidn entre la consanguinidad
y la diversidad

La consanguinidad es definida como la probabilidad de
que si tomamos dos alelos en forma aleatoria, sean
idénticos por descendencia, es decir que hayan sido
originados por el mismo alelo en una generacion ante-
rior. Recordemos el estimador de Nei (1987) de la di-
versidad genética:

D=1-3p [1]

donde p; es la frecuencia del alelo i aunque cuando se
utilizan un marcador multiloci p; es la frecuencia del
haplotipo i que estd definido como una combinacion
particular de distintos alelos. Este estimador es igual al
estimador de la diversidad de Shannon-Wiener.

Ademas, la estimacion de la consanguinidad, Fi
se puede hacer con

Frg=1- (Ho/He) [2]

donde H, es la heterocigosis observada y H. es la het-
erocigosis esperada en la poblacion bajo el equilibrio de
Hardy-Weinberg. El estimador de la ecuacion [1] estima
también la heterocigosidad esperada (H,).

Estas ecuaciones muestran claramente como la
diversidad genética y los indices de consanguinidad
estan relacionados conceptualmente con los estimadores
de la diversidad o, B y y. Recientemente en una serie de
articulos, Arita y colaboradores (Arita & Rodriguez,
2002, 2004; Arita et al., 2003; Rodriguez & Arita,
2004) han estudiado una hipoétesis que propone que la
variacion en la diversidad de las especies en un gradi-
ente latitudinal es la misma sin importar la escala del
analisis. Esta hipotesis provee de predicciones explicitas
en seis componentes distintos (Rodriguez & Arita,
2004). Creemos que este marco conceptual puede ser
extremadamente util para analizar los patrones de diver-
sidad genética si una de las preguntas (como en el caso
de la macroecologia) es si la alta diversidad es una
consecuencia del incremento de la diversidad B o de la
mayor diversidad a escalas pequefias. Algunos aspectos
adicionales de la teoria desarrollada por Arita y colabo-
radores incluyen predicciones que probablemente po-
drian tener una aplicacion directa en el area de la gené-
tica de poblaciones. Por ejemplo, si la diversidad 3 es
definida como la proporcién entre la diversidad de es-
pecies en una region y la diversidad promedio de las
localidades dentro de la region (Whitakker, 1972) es
matematicamente equivalente al inverso del tamafio del
rango de las especies que hay en la region estimado
como la proporcion de localidades en los que existe
cada especie. Es por lo anterior que este trabajo propone
iniciar esta linea de trabajo haciendo una asociacion
mas directa entre la hipotesis de la covariacion y las
explicaciones de las causas de los cambios en la varia-
cion genética en gradientes geograficos.
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La diversidad beta de la genética de poblaciones: Fs

Con estos antecedentes es muy sugestivo que el esti-
mador de la diversidad B desde el punto de vista gené-
tico puede estar asociado al estimado original de Wright
que buscaba estimar la proporcion de la consanguinidad
debida a la diferenciacion entre las poblaciones.

De hecho, Wright originalmente se enfrento al
problema de explicar las causas de las diferentes con-
sanguinidades observadas en las poblaciones. Por ejem-
plo, el indice originalmente descrito por Wright no
puede ser usado para discriminar entre a) la consan-
guinidad debida a la subdivisién de dos poblaciones
pequeiias completamente aisladas y dentro de las que
hay apareamiento aleatorio, b) la consanguinidad debida
al apareamiento frecuente entre parientes y c) la con-
sanguinidad debida a que en una poblacion hay pocos
padres (aunque el nimero de madres sea muy alto).
Wright pronto desarrolldé un teoria que tomaba en
cuenta varios parametros de las poblaciones para ob-
tener estimados de los diferentes tipos de la consan-
guinidad. Basicamente mostrdé que mientras Fig es el
componente de la consanguinidad debida al sistema no
aleatorio de apareamiento, Fst es el componente debido

a la combinacion de la migracion y el tamaio de las
poblaciones. Un estimador de Fist (Hudson ez al., 1992)
es:

Fsr=1-(Hw/Hg), (3]

donde Hy, es el nimero promedio de diferencias entre
distintas secuencias de la misma subpoblacion y Hg es
la media del nimero de diferencias entre secuencias
muestreadas de diferentes subpoblaciones. Este esti-
mador es idéntico numéricamente a la 6 de Weir y
Cockerham (1984). Esta forma de estimar F; se puede
llevar a cabo considerando que es la varianza de las
frecuencias alélicas entre las diferentes subpoblaciones
de la siguiente manera:

Fgq =[2(p,=P)2/(r=DV[P(P -D]. 4]

donde y es la frecuencia alélica promedio en las subpo-
blaciones y p; es la frecuencia alélica en la subpoblacion
i. El numerador de esta ecuacion es la varianza de la
frecuencia alélica entre las subpoblaciones. Esta con-
ceptualizacion de la estructura de la variacion genética
en el espacio permitié no solamente describir los pa-
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trones de estructura genética sino también obtener esti-
mados de los parametros asociados a las causas que
producen estas distintas consanguinidades. Asi, medi-
ante estos estimados, Wright pudo derivar estimados del
sistema de apareamiento, el tamafio efectivo de la po-
blacion, la tasa de migracion y la tasa de mutacion. Esta
ultima en los casos en los que se supone que los marca-
dores sean neutros y por lo tanto que el estimado de la
diversidad genética es un estimado de 4N u, donde N, es
el tamafo efectivo de la poblacién y u es la tasa de
mutacion.

Sin duda y después de estas reflexiones podemos
inferir que debe haber paralelismos en el estudio de la
distribucion geografica de la diversidad biologica y el
estudio de la distribucion espacial de la variacion gené-
tica y que probablemente algunas de las inferencias de
un campo pueden ser extrapoladas al otro. Por ejemplo
si la diversidad B se ha demostrado que es el inverso del
promedio del rango de la distribucion de las especies
estimado como la proporcion de localidades en los que
existe cada especie. En aquellos casos en los que se usa
una combinacion de alelos (haplotipos) este estimador
tiene una gran similitud con el estimado de Fsr con la
diferencia fundamental de que en el caso de Fgr la
diferenciacion genética toma en cuenta la abundancia
relativa de los distintos haplotipos en distintas pobla-
ciones mientras que 3 estima solamente la diferencia-
cioén tomando en cuenta los datos de presencia/ausencia
de la diferentes especies. Para ejemplificar esto com-
paramos el dato de Fsr obtenidos por Escalante (2001)
para Pinus pinceana en la Sierra Madre Oriental es de
0.24 mientras que el estimado de B fue de 3.85 (ambos
valores son muy altos tanto para la diferenciacion gené-
tica como para el recambio de haplotipos).

Para poner en un contexto mas practico la relacion
entre la diversidad B y el estimado de diferenciacion
genética Fsr se puede usar el estimado propuesto por
Hudson et al. (1992) y que es un estimador también de
Gsr propuesto por Nei (1987) que esta definido como:

Hgr=1—(Hs/Hy), [5]
L
donde, Hg = ZWLHi, [6]
=1
n K
Y, Hr= ——_(1- ), [7]
n —1( jz::' p"f)

K
ademas, H, = L(l _ Z pz)’ [8]
n-1 "7 5

De esta manera, puede verse que si no se toma en
cuenta la abundancia de los haplotipos en las pobla-
ciones, entonces Hr es interpretado como la diversidad
genética total en funcion de la frecuencia de aparicion
de los haplotipos en las poblaciones, H; es la diversidad
total en la localidad i y Hs la diversidad promedio por
localidad.

Regresando al estimador de la diversidad f3, po-
demos escribirla como,

S, =S N7, [9]

donde, S, es la diversidad a nivel regional, S, es el
promedio de la diversidad por sitio, N es el numero de
sitiosy 7 es el nimero promedio de sitios donde existe
una especie. Algunos autores (p. ¢j. Arita & Rodriguez,
2002) usan el estimado de  como S,/ S, y asi,

B=S/Sq [10]

Notese la correlacion entre las ecuaciones [5] y
[10] que muestran que las diferencias entre ambos son,
a) la inexistencia del uso de la abundancia en el esti-
mador de la diversidad 3, b) que la diversidad promedio
por sitio se usa en el denominador en el caso de la di-
versidad f, ¢) que por la definicion de Wright original
que proviene de la consanguinidad se incorpora la pro-
porcion complementaria ya que la heterocigosis es
complementaria de la consanguinidad, d) que las uni-
dades de estudio son haplotipos en el caso de la diferen-
ciacion genética y especies en el de la diversidad.

Podemos concluir que considerando estas diferen-
cias entre B y Fsr, ambos estimados podrian estar cor-
relacionados en un contexto geografico dado. Es en este
contexto que se analizaran tanto los patrones de la Si-
erra Madre Oriental (SMOr) como del Eje Volcanico
Transmexicano (EVT).

Similitudes en los estimados de diversidad
biolégica y de diversidad genética; el caso de
la Sierra Madre Oriental (SMOr)

La Sierra Madre Oriental es la region montafiosa de
México que tiene una mayor antigiiedad. Es producto
junto con las Montafias Rocallosas de la orogenia
Laramida (entre 80 y 55 millones de afios; English et
al., 2003). Este escenario geologico podria sugerir que
la fauna y la flora de esta zona sea la mas relictual.
Ademas, la SMOr es una zona biogeografica que tradi-
cionalmente ha recibido mucha atencion por parte de los
estudiosos de la biodiversidad en México (Luna et al.,
2004). Por ejemplo, estimando los valores de diversidad
de mamiferos terrestres en las 20 provincias masto-
faunisticas de México, Rodriguez et al. (2003) encon-
traron que la SMOr es la tercera de estas areas en
cuanto a diversidad o, la cuarta en cuanto a diversidad y
pero es la octava si analizamos la diversidad f3. Es decir
que comparada con otras areas la SMOr tiene una alta
diversidad de especies, tiene ademas una alta diversidad
en diferentes subregiones, pero el intercambio de espe-
cies entre estas subregiones no es tan alto. Reciente-
mente Luna et al. (2004) han editado un libro que toca
muchos de los aspectos asociados con la biodiversidad
de la Sierra Madre Oriental. En él se pueden obtener
algunos patrones generales de la biodiversidad que
incluyen: a) Existen al menos dos areas biogeograficas
en la SMOr con base en lo que se ha colectado del Or-
den Coleoptera (Marquez y Morrone, 2004), una de
ellas incluye los registros cercanos a Coahuila, Nuevo
Le6n, Tamaulipas y norte de San Luis Potosi y la se-
gunda que incluye el Sur de San Luis Potosi, Guana-
juato, Querétaro, Hidalgo y Veracruz con posibles sub-
divisiones dentro de estas areas que separan a Veracruz
del resto de la segunda zona y a Tamaulipas y Norte de
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Fig. 2. Riqueza latitudinal de taxa de pinos en la Sierra madre Oriental (SMOr).
Fig. 3. Cladograma de los estados de la Sierra Madre Oriental basados en los datos del Apéndice 1. Se obtuvieron 12
cladogramas mas parsimoniosos. Encima de las ramas se muestra el nimero de ellos que apoya ese clado.

San Luis Potosi del resto de la primera zona. Asimismo
Canseco-Marquez et al. (2004) mostraron que para
anfibios y reptiles la zona surefia de la SMOr tiene una
mayor cantidad de especies endémicas (13) que la zona
centro (5) y la norte (3). Estas mismas tres regiones se
encontraron para la avifauna (Navarro et al., 2004) que
con cladogramas para las especies totales y las resi-
dentes de aves encontraron monofilia en 4 de los 6
cladogramas exceptuando el las aves residentes para la
zona norte y para el total de aves, la zona sur. También
estas mismas tres regiones se encontraron para la masto-
fauna de la region (Ledn-Paniagua et al. 2004) que
mostré una endemicidad relativamente baja (2.5%, 5 de
200 especies en total). Aun asi, en un analisis acerca de
la identidad biogeografica de la SMOr, Espinosa ef al.
(2004) propusieron una estructura jerarquica dividida en
dos subprovincias y cuatro distritos. Sin duda el nivel de
conocimiento de esta regién biogeografica permite consid-
erar estas hipotesis diferentes como suficientemente ro-
bustas para contrastarlas con datos de variacion genética.

Dentro del género Pinus, México tiene la mayor
cantidad de especies en el mundo (47 especies ademas
de 14 subespecies, variedades y formas de las reconoci-
das por Farjon y Styles, 1997). El género Pinus en la
SMOr se han descrito 19 taxa entre especies, subespe-
cies y variedades (Apéndice 1; Farjon & Styles, 1997).
De ellas, hay 17 especies y de éstas, tres (17.6%; P.
pinceana, P. nelsonii 'y P. culminicola) y una variedad
(P. arizonica var. stormiae) son endémicas de la SMOr.
La Fig. 2 muestra a distribucion de la riqueza de espe-
cies en un gradiente latitudinal de 1 grado iniciando en
19°30° que muestra un aumento de la riqueza especifica
alrededor de 21° y otro mas alrededor de los 25°

mostrando que algunas especies, abundantes en la parte
sur son especies que también estan en el EVT. De
hecho, de las 7 taxa que no hay en el Eje Volcanico
Transmexicano (EVT) (ver Apéndice 1y 2), 6 estan en
la parte norte de la SMOr y solo 1 (P. greggii) esta
también en la parte sur. La reconstruccion de los estados
con base en una matriz de presencia-ausencia de las
especies de pinos (Fig. 3) muestra 12 arboles mas par-
simoniosos que comparten dos clados en forma consis-
tente, uno de ellos formado por Hidalgo, Puebla y Ve-
racruz y el otro formado por Coahuila, Nuevo Leén y
San Luis Potosi) formando una politomia el resto,
Tamaulipas, Guanajuato y Querétaro.

Los datos filogeograficos

Existen pocos estudios acerca de la filogeografia de
especies de la SMOr y los patrones que muestran son
muy sugestivos. Por un lado, los estudios de Ledig et al.
(2000), Molina-Freaner et al. (2000) y de Escalante
(2001) muestran en Pinus pinceana una alta diferencia-
cion genética que divide la distribucion de esta especie
en tres areas. La primera alrededor de los 20° de Latitud
Norte, la segunda alrededor de los 25° y la tercera entre
los 26 y 27°. De éstas, la segunda y la tercera no tienen
una divergencia tan grande como cualquiera de ellas
con la primera en donde se han encontrado haplotipos
de cloroplasto muy divergentes.

El segundo grupo de trabajos sobre filogeografia
en la SMOr se refiere a ratones del género Peromyscus
(Sullivan et al., 1997) en una regioén de gran endemici-
dad (México y Centro América). En este estudio se
encontrd que la afinidad mas cercana de las poblaciones
que crecen en la SMOr esta en la Sierra Madre del Sury
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los Valles Centrales de Oaxaca lo que sugiere que parte
de la alta biodiversidad de la parte sur de la SMOr
puede deberse a esta relacion historica con la Sierra
Madre del Sur. Estos resultados fueron confirmados con
un analisis mas detallado de Peromyscus furvus (Harris
et al., 2000).

Similitudes en los estimados de diversidad
biolégica y de diversidad genética; el caso del
Eje Volcanico Transmexicano (EVT)

El EVT esta definido desde los estados de Jalisco y
Colima hasta el Edo. de Veracruz pasando por los esta-
dos de Michoacan, México, Distrito Federal, Tlaxcala,
Puebla, Guanajuato, Querétaro e Hidalgo. Esta region
en cuanto a su biodiversidad es particularmente impor-
tante, por ejemplo, estimando los valores de diversidad
de mamiferos terrestres en las 20 provincias masto-
faunisticas de México, Rodriguez et al. (2003) encon-
traron que el EVT es la primera en cuanto a diversidad y
y B y la sexta de estas areas en cuanto a diversidad a.
Es decir que comparada con otras areas el EVT tiene
una alta diversidad de especies y un alto recambio de
especies entre las subregiones, pero no tiene la mas alta
diversidad dentro de las subregiones.

Esta area ademas, puede ser muy interesante desde
el punto de vista biologico ya que muestra la intersec-
cion entre dos zonas biogeograficas diferentes, la zona
neotropical y la zona neartica (Halffter, 1987), aunque
Marquez & Morrone (2001) han mostrado que en las
partes bajas del Golfo de México y el Pacifico, el trazo
generalizado del sur se extiende mas al norte. Por otro
lado existen en México dos zonas que también han
tenido historias biogeograficas distintas la Sierra Madre
Occidental y la Sierra Madre Oriental. El EVT es una
cordillera relativamente mas reciente (del Mioceno al
Reciente, 24.6 - 0.01 millones de afos; Ferrari et al.,
1999; Verma, 2004) que cualquiera de las dos Sierras
Madres y por ello una hipotesis natural es que el EVT
ha sido una punto de convergencia de la biota existente
en ambas Sierras Madres.

Estudios de Rodriguez et al. (2003) han mostrado
que existe un ligero incremento en el valor de la diver-
sidad f alrededor de la latitud del EVT atin cuando se
uso una suposicion que tiene algunos problemas (como
la covariacion de la diversidad beta y la latitud; Rodri-
guez & Arita, 2004). Este tipo de observacion puede
corroborarse con datos de grupos importantes de la flora
mexicana (Asteraceae, Poaceae y Musci) que mostraron
que el Distrito Federal (en el centro de la distribucion
del EVT) tiene el mayor niumero de especies endémicas
por unidad de area (Delgadillo et al., 2003). De hecho
de los resultados de Delgadillo et al. (2003) relaciona-
dos con la similitud entre los diferentes estados del EVT
puede concluirse que los estados del centro del EVT
estan relacionados floristicamente en relacion con las
especies endémicas con ambos extremos del EVT y que
los estados en los extremos estan mas alejados entre si.
Asimismo estos datos muestran como la riqueza floristi-
ca por unidad de area es mayor en los estados de More-
los y el Distrito Federal y es menor en los estados de
México y Querétaro.

Del total de taxa de Pinus que se han descrito en
Meéxico (61 taxa; Farjon & Styles, 1997) en el EVT
crecen 23 especies (48.9%) ademas de otras 6 subespe-
cies, variedades y formas (47.5%; Apéndice 2). Esto es,
casi la mitad de los taxa mexicanos de pinos crecen en
el EVT. La endemicidad al EVT de estos taxa es de
13.7 % (4 de 28) si se considera a todos y del 8.6 % (2
de 23, Pinus rzedowskii y P. jaliscana) si se considera
solo a las especies.

La riqueza de especies sigue un patréon en el que
las areas del centro del EVT son las que tienen una
mayor riqueza de especies (Fig. 4).

La reconstruccion de los Estados que estan en el
EVT (Fig. 5) tomando como base una matriz de datos
de presencia-ausencia de las diversas especies de pinos
del EVT muestra un solo arbol mas parsimonioso con
69 pasos declarando como grupo externo a Colima en
donde se ha reportado s6lo una especie de pino y en
donde soélo alrededor del 10% del Estado esta ocupado
por el EVT. Esta reconstruccién muestra un grupo for-
mado por Jalisco, Michoacan y Nayarit, los Estados mas
al oeste del EVT y otro grupo formado por Veracruz,
Puebla e Hidalgo que son los Estados mas al este del
EVT. El resto de los Estados (los centrales) en el que estan
el Distrito Federal, Tlaxcala, Querétaro, Morelos ocupan
una posicion intermedia dentro de la reconstruccion.

Para estudiar con un poco mas de detalle los pa-
trones de riqueza en estos Estados relacionamos la riqu-
eza de especies de pinos por km” en funcion de la dis-
tancia al Estado de Veracruz. En todos los casos se us6
el centro geografico de cada uno de los Estados como
punto de referencia. Los resultados (Fig. 6) muestran
claramente como la riqueza de especies aumenta en la
parte central del EVT alrededor de 8-10 veces pasando
de 1-2 taxa por 1000 km® a 8. Es interesante hacer notar
algunos aspectos de la distribucion del EVT que ayudan
a entender este patron observado. Primero, Estados
como Guanajuato, Colima y Querétaro, pero particu-
larmente Guanajuato y Colima estan fuera de EVT.
Segundo, el Estado de Jalisco tiene una parte (el bloque
Jalisco, Moran-Zenteno et al., 1999) que aunque se
considera como parte del EVT esté separado y ademas
es mas antiguo. Esto explica el aumento tanto en Jalisco
como en Nayarit (Fig. 6). Tercero, el Estado de Hidalgo
muestra una clara disminucion en la riqueza relativa
probablemente debido a su situacién mas nortefia y por
lo tanto mas desértica de la misma forma que los Esta-
dos de Guanajuato y Querétaro.

Los datos filogeograficos

La filogeografia utiliza los datos de estructura y diversi-
dad genéticas y los asocia con su localizacion
geografica. Asi por ejemplo, se puede asociar la presen-
cia de un cierto alelo (o la combinacion de varios alelos
en un haplotipo si el genoma es haploide o en un geno-
tipo si es diploide) con su localizacién geografica (Avi-
se, 2000).

La pregunta que nos parece interesante es
averiguar si los patrones geograficos de biodiversidad
que hemos descrito para diferentes especies son compa-
rables o no, con los patrones que se han encontrado
usando un enfoque filogeografico.
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Fig. 4. Riqueza longitudinal de taxa de pinos en el Eje Volcanico Transmexicano (EVT).
Fig. 5. Cladograma mas parsimonioso de los estados del Eje Volcanico Transmexicano usan-do los datos del Apéndice 2.
Fig. 6. Riqueza de taxa de pinos por km” en los estados del Eje Volcanico Transmexicano (EVT).
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e Los patrones de P. hartwegii y P. montezumae

Matos y Schaal (2000) describieron los patrones de
variacion genética en dos especies de pinos dentro del
area de distribucion del EVT. Particularmente
muestrearon poblaciones del Nevado de Colima donde
solo crece P. hartwegii, el Nevado de Toluca y el area
del Iztaccihuatl y el Popocatepetl estos ultimos sitios
donde crecen ambas especies. Segun los analisis de
biodiversidad mostrados, esperariamos una mayor di-
versidad genética en la parte central del EVT. Los datos
de Matos y Schaal (2000) muestran una mayor diversi-
dad genética (0= 2Nu) en el Nevado de Toluca pero no
en la region Iztaccihuatl-Popocatepetl. Si se juntan estos
datos se encontr6 el doble que en el Nevado de Colima.
Esto ademas muestra que historicamente los tamafios
poblacionales que mantenian estas dos especies eran el
doble que las que historicamente mantuvieron los an-
cestros de la poblacion de Colima. No escapa a nuestro
analisis el hecho de que estas especies se entrecruzan y
por ello también en zonas de simpatria aumentaria la
variacion genética. En todo caso, ya sea por hibridizacion
interespecifica y/o por el mantenimiento de un tamafio
poblacional mayor existe una mayor diversidad genética
en el centro del EVT de la misma manera que encon-
tramos una mayor diversidad de especies de pinos.

e [ os patrones de P. montezumae 'y P. pseudostrobus

Delgado (2002) describié los patrones de variacion
genética en otro par de especies de pinos duros en
donde también hay sugerencias de hibridizacion intere-
specifica. Una de estas especies es P. montezumae y la
otra es P. pseudostrobus. Delgado estudio poblaciones
de diversas partes del rango de distribucién de estas
especies pero particularmente estudié poblaciones del
EVT. Las poblaciones que estudié muestran una mayor
variacion genética en el EVT pero no muestran una
mayor variacion en la parte central del EVT. Por ejem-
plo aunque la poblacion de P. pseudostrobus mas vari-
ableestaenel EVT (P62), se encuentra en la parte oeste
del mismo en el Estado de Michoacan. El caso de P.
montezumae es similar pero inverso. Aun cuando la
mayor variacion genética estd en las poblaciones del
EVT, la mayor variacion se encuentra en la parte Este
del mismo, en las poblaciones del Estado de Tlaxcala.
Por ultimo si analizamos la variacion de las poblaciones
donde se encontraron individuos con caracteristicas de
hibridos, la mayor variacion se encuentra en localidades
intermedias en el oeste del Estado de México. Aun
cuando este patron es sugerente atn faltan de estudiar
otras poblaciones de estas especies para tener un pano-
rama mas confiable.

e [ os patrones de Quercus crassifolia'y Q. crassipes
El estudio reciente de Tovar (Tovar-Sanchez, 2004;
Tovar-Sanchez & Oyama, 2004) muestra un patrén de

variacion genética que esta asociado a los patrones
mostrados en varios estudios en los que hay una mayor
variacion genética asi como riqueza de especies en la
parte central del EVT usando tanto marcadores molecu-
lares como marcadores morfoldgicos. Este patron su-
giere que las zonas de simpatria de estas especies deben
de ser consideradas como zonas hibridas en mosaico.
Aparentemente el efecto del EVT es el de facilitar estos
contactos secundarios formando 4reas de hibridizacion
en estas especies de encinos. Esta es sin duda una
hipoétesis que debera de ser contrastada en otros grupos
de plantas y animales.

Conclusiones y perspectivas

En este trabajo hemos presentado algunas ideas acerca
de como estudiar la estructura de la variacion genética
en un contexto espacial. Hemos mostrado que para el
caso de la Sierra Madre Oriental, se muestra un patrén
con riqueza relativa tanto de especies como de variacion
genética en los dos extremos de la misma. Ademas, en
este analisis hemos identificado que el EVT muestra un
patron de diversidad que va de los extremos este y oeste
hacia el centro encontrando en la parte central una
mayor diversidad genética y una mayor riqueza de es-
pecies. Esto ademas parece ser el resultado de una di-
versidad beta mayor en la parte central. Una posibilidad
para explicar el patron patron del EVT es aquella pro-
puesta por Tovar-Sanchez & Oyama (2004), que ha
resultado del contacto secundario de especies de flora y
fauna que especiaron en la Sierra Madre Oriental y en la
Sierra Madre Occidental. Considerando que el tiempo
de aparicion del EVT es mas reciente (Ferrari et al.,
1999) este fendmeno sugeriria que ademas de existir el
fenémeno descrito por Halffter (1987) que muestra una
convergencia de las floras y faunas neotropical y near-
tica muy ancestral, ha habido una convergencia hacia el
centro del EVT. Ademas hemos encontrado que la di-
versidad 3 aumenta, aunque en forma menor, hacia los
extremos este y oeste del EVT en los Estados de Jalisco
y Nayarit, al oeste y, en menor grado en el Estado de
Veracruz, al Este. Estos fenomenos pueden deberse a
varias causas como la existencia de historias geologicas
distintas. Esta hipdtesis es particularmente atractiva en
el caso de los Estados de Jalisco y Nayarit que forman
parte del bloque de Jalisco, formacion geologica muy
antigua y que en varios estudio de flora y fauna muestra
un alto grado de diversidad de especies y de diversidad
genética. Por ultimo y en relacion a la hipotesis del
grupo de Arita acerca de la covariacion se sugiere pro-
fundizar en estudios genéticos para poner a prueba la
hipotesis de la covariacion usando datos de la genética
de poblaciones.
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Apéndice 1. Matriz de presencia-ausencia de taxa de pinos en los estados de la Sierra Madre
Oriental (SMOr). Coah = Coahuila, NL = Nuevo Leén, Tam = Tamaulipas, SLP =
San Luis Potosi, Gua = Guanajuato, Que = Querétaro, Hid = Hidalgo, Pue =
Puebla, Ver = Veracruz. Los asteriscos muestran taxa endémicos a la SMOr. La
clasificacion sigue a Farjon & Styles 1997.

Coah NL Tam SLP Gua Que Hid Pue Ver
. arizonica var. stormiae 0 0
. ayacahuite var. ayacahuite
cembroides
cembroides var. bicolor
culminicola*
engelmanii
fexilis var. reflexa*
greggii
hartwegii
. leiophylla
montezumae
. nelsonii*
. oocarpa var. oocarpa
P. patula var. patula
P. patula var. longipendunculata
P. pinceana*
P. pseudostrobus var pseudostrobus
P. strobiformis
P. teocote
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Apéndice 2. Matriz de presencia-ausencia de taxa de pinos en los estados del Eje Volcanico Transmexicano.
(EVT). Los Estados son: Nay = Nayarit, Col = Colima, Jal = Jalisco, Mich = Michoacan, Gua =
Guanajuato, Que = Querétaro, Mex = México, Mor = Morelos, DF = Distrito Federal, Hid = Hidalgo,
Tlax = Tlaxcala, Pue = Puebla, Ver = Veracruz. Los asteriscos muestran taxa endémicos al EVT. La
clasificacion sigue a Farjon & Styles 1997.

Nay Col Jal Mich Gua Que Mex Mor DF Hid Tlax Pue Ver

. cembroides subsp. orizabensis* 0 0

cembroides var. cembroides

. strobiformis

strobus var. chiapensis

rzedowskii*

ayacahuite var veitchii*

ayacahuite var. ayacahuite

teocote

pringlei

durangensis

pinceana

jaliscana™

lawsonii

patula var. patula

patula var. longipedunculata

praetermissa

oocarpa var. trifoliolata

oocarpa var. oocarpa

lumholtzii

maximinoi

. devoniana

. montezumae

P. pseudostrobus fo. protuberans

P. pseudostrobus var. apulcensis

P. pseudostrobus var. pseudostrobus

P. hartwegii

P. douglasiana

P. herrerae

P. leiophylla var. leiophylla
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se celebro en la Ciudad de México
ersaciones sobre diversidad: el significado de
rganizado por CONABIO y el grupo DIVERSITAS-
apoyo financiero de la Direccion de Asuntos Internacionales
10 Nacional de Ciencia y Tecnologia de México. La celebracion

a reunion respondio a una verdadera necesidad, sentida por muchos
nvestigadores: convocar a una parte importante de los interesados en esta
tematica para discutir ideas y enfrentar puntos de vista sobre lo que
significan las distintas expresiones de la biodiversidad, las relaciones que
tienen entre si y la forma de medirlas. El simposio fue un éxito, tanto por
las comunicaciones presentadas, como por la amplia discusion desarrollada
en su seno y ello nos llevo a considerar la publicacion de sus contenidos, con
la ayuda de la Sociedad Entomologica Aragonesa (Espafia), para ofrecer al
mundo cientifico un libro que los editores creemos nuevo y original, y en
espaiiol, con las contribuciones mas destacadas de aquel evento.
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