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Resumen-Los desiertos de Norteamérica han motivado esfuerzos diversos para explicar su origen y
evolucion. En este capitulo revisamos brevemente la historia de la investigacion de la evolucién y la
filogeografia de estos desiertos; describimos también un acercamiento del cinco-pasos que hemos
encontrado adecuado para la reconstruccion de la historia filogeografica detallada de linajes especificos
y para revelar las relaciones histéricas entre areas del endemismo dentro de los desiertos calidos.
Como se ha propuesto en estudios anteriores de porciones de esta biota, nuestros resultados (basados
en 22 clados [74 taxa] de mamiferos, pajaros, reptiles, anfibios, y plantas) sugieren una historia
biogeografica compleja de esta region, aunque con gran apoyo sobre el efecto de varios eventos
vicariantes importantes en la diversificacion y el ensamblaje de la biota de las regiones aridas. Los
resultados sefalan cuatro areas importantes de endemismo entre el biota de los desiertos calidos: Con-
tinental Este (subregions de Trans-Pecos + Coahuila + Zacatecas); Continental Oeste (subregions de Sonora
+ Colorado); Peninsular Sur (subregions de Magdalena + San Lucas); y Peninsular Norte (= subregion de
Cirios). Asimismo, apoyan fuertemente la distincién evolutiva del Desierto Peninsular de Baja Califor-
nia. Presentamos un resumen de eventos vicariantes propuestos entre las cuatro areas de endemismo,
asi como un modelo del vicarianza histdrica que asocia dichos eventos a los resultados de un Analisis
de Parsimonia de Brooks (BPA).

Palabras clave: biogeografia histdrica, filogeografia, desiertos Norteamérica

Abstract-The North American deserts have invited diverse efforts to explain their origin and evolu-
tion. Herein we review briefly the history of investigation of the evolution and phylogeography of
North American deserts, and outline a five-step approach that we have found successful in recon-
structing the detailed phylogeographic history of specific lineages and revealing historical relation-
ships among areas of endemism within the North American warm regional deserts. As has been sug-
gested in previous studies of portions of this biota, our results (based on 22 clades [74 taxa] of mam-
mals, birds, reptiles, amphibians, and plants) suggest a complex biogeographic history of this region,
but with substantial support for the influence of several major vicariant events in the diversification
and assembly of the aridlands biota. Four major areas of endemism among the warm-desert biotat are
indicated: Continental Este (Trans-Pecos + Coahuila + Zacatecas subregions); Continental Oeste (Sonora +
Colorado subregions); Peninsular Sur (Magdalena + San Lucas subregions); and Peninsular Norte (=
Cirios subregion). The evolutionary distinctiveness of the Baja California Peninsular Desert is strongly
supported. We present a summary of postulated vicariant events among the four areas of endemism,
and a model of historical vicariance associating those events with the results of a Brooks Parsimony
Analysis (BPA).
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Los desiertos de Norte América (noroeste de México y
suroeste de Estados Unidos) han motivado diversos esfuerzos para
explicar su origen y evolucién. En su estudio pionero sobre la
vegetacion desértica de Norteamérica, Shreve (1942) enfatizo la
existencia de formas de vida y especies dominantes de plantas
adaptadas a ambientes aridos que mostraban una uniformidad
relativa dentro de las regiones aridas, reconociendo un desierto
frio (Great Basin) y tres calidos (Chihuahuan, Mojave, Sonoran)
(Fig. 1). Aunque Shreve (1942:211) especificamente sefald que
estos desiertos son “... como cualquier otra regién natural en
cuanto a que no presentan fronteras definidas ...” y anadio (p.
215) que “no es posible aun establecer ... hasta qué punto las

diferencias [entre regiones] han sido determinadas por factores
histdricos,” si describi6 bordes especificos a regiones homogeéneas,
y solo incluyo la sucesion de comunidades como un proceso
historico. A lo largo del tiempo, y en contra de la intencién origi-
nal de Shreve, las fronteras especificas de estas areas
supuestamente homogéneas se convirtieron en un dogma
ampliamente aceptado.

En general, no es posible una demarcacion exacta entre
taxones o regiones desérticas y no desérticas, la cual depende en
gran medida del grupo taxondmico del que se trate. Existe un
alto grado de sobrelapamiento en la distribucién entre las regiones
de desierto y los pastizales adyacentes, el chaparral, y las
comunidades de matorral espinoso; asimismo, el punto de
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Figura 1. Desiertos calidos regionales de Norte América delineados por Shreve (1942; sombreado oscuro), incluyendo actualizaciones
recientemente sugeridas (sombreado claro). Se indican un Desierto Peninsular separado del de Sonora (Hafner y Riddle, 1997) y se afiade la
unidad de matorral espinoso de Sinaloa (Hafner y Riddle, 2005). Las letras A-K muestran areas de distribucion separadas por barreras histéricas
a la distribucién ya sea conocidas o propuestas: A =San Lucas, B =Magdalena, C = Cirios, D = San Felipe, E = Colorado, F = Sonora, G = Sinaloa,

H = Chihuahua, I = Trans-Pecos, ] = Coahuila, K = Zacatecas.

contacto exacto entre taxones hermanos de regiones desérticas
vecinas varia considerablemente, lo que refleja el caracter
idiosincratico de la historia de cada taxon.

Brown (1995:191) planted un reto para los filogedgrafos
cuando expreso su escepticismo sobre que “seria muy dificil o
imposible reconstruir el patron espacial de la historia de un linaje”
porque las “areas geograficas de las especies en muchos grupos
han probablemente experimentado grandes cambios desde los
eventos de especiacién.” Al mismo tiempo, sin embargo, sehal6
que era optimista respecto al potencial que tendria el combinar
los enfoques filogeografico y cladista con los de la paleontologia
y paleoecologia.

Nuestros objetivos son dobles: revisar brevemente la historia
de la investigacidon sobre la evolucién y filogeografia de los
desiertos de Norteamérica y describir cinco pasos metodologicos
que hemos encontrado exitosos para la reconstruccion de la
historia filogeografica detallada de linajes especificos, asi como
para la descripcion de las relaciones historicas entre areas de
endemismo dentro de los desiertos calidos de Norteamérica. En
Riddle y Hafner (en prensa) se muestra una explicacion mas
detallada de estos cinco pasos, el origen de los datos, asi como
una demostracion de las fuerzas (y debilidades) reciprocas de la
filogeografia y la biogeografia filogenética para definir areas de
endemismo, analizando vicarianza y dispersién, considerando
la pseudo-congruencia temporal y espacial.

ANTECEDENTES HISTORICOS

Considerando la definicion de Shreve (1942) de los desiertos
regionales de Norte América, Axelrod (1950, 1958) unificd diversos
estudios paleobotanicos para evaluar la evolucién dela vegetacion
desértica en el oeste de Norteamérica. Posteriormente, hizo énfasis
sobre la antigiiedad de algunos taxa (Axelrod 1979, 1983) que se
incorporaron a desiertos regionales recientemente formados. Su
modelo de la formacién de desiertos imaginaba el desarrollo de
floras desérticas en sitios localmente secos durante el periodo seco
del Terciario, y ‘dibujaba’ especies adaptadas a condiciones aridas
a partir de las estepas de arbustos boreales, pastizales de las
grandes planicies, zonas altas de México, matorrales espinosos
de Sinaloa, y chaparral de California.

Hubbard (1973) desarrollé un modelo vicariante del
Pleistoceno tardio para explicar la evolucion de la fauna de aves
de zonas éridas, al imaginar una biota de zonas aridas del suroeste,
distribuida ampliamente y de manera continua durante periodos
interglaciares, seguida de una fragmentacion en dos o tres refugios
con poblaciones aisladas, las cuales posteriormente se
diferenciaron unas de otras durante los periodos glaciales. Findley
(1969) y Morafka (1977) mencionan el aislamiento y divergencia
Pleistocénicos entre los desiertos de Chihuahua y Sonora para los
mamiferos y la herpetofauna, respectivamente.



Van Devender y colaboradores (e.g., Van Devender y
Spaulding 1979; Spaulding et al. 1983) han enfatizado
repetidamente los eventos Pleistocénicos en el desarrollo de la
vegetacion de desierto de Norte América, particularmente sobre
la del desierto de la Regién Sonorense. Hafner y Riddle (1997)
argumentan, con base en los mamiferos de la peninsula de Baja
California adaptados a condiciones aridas, que la peninsula tiene
una historia evolutiva distinta de la del desierto de Sonora (dentro
de la cual tradicionalmente se le incluye) que retrocede hacia el
Mioceno medio, y proponen que se reconozca como un desierto
distinto de la Region Peninsular.

Murphy (1983), Grismer (1994), Upton y Murphy (1997), y
Murphy y Aguirre-Ledn (2002) ampliaron el rango temporal de la
historia biogeografica en los desiertos mas orientales para incluir
los eventos vicariantes del final del Mioceno y Plioceno propuestos
para explicar la formacion de la herpetofauna de la peninsula de
Baja California. Ciertos eventos especificos incluyen: (1) formacion
del Mar de Cortés (= Golfo de California) en el Mioceno tardio o
Plioceno temprano debido a actividad orogénica y volcanica a lo
largo del borde de las placas de Norteamérica y Pacifica; (2) la
inundacidén en el Plioceno del Istmo de La Paz, entre la region de
los Cabos y el resto de la peninsula; (3) la transgresion hacia el
norte de las aguas marinas en la entrada del Golfo hacia los
desiertos de zonas bajas al norte del Lago Mojave (el
Embahiamiento de Bouse) y al noroeste de San Gorgonio (el Cierre
de San Gorgonio) durante el Plioceno o Pleistoceno temprano; y
(4) la creacioén, en el Pleistoceno medio, del Pasaje Marino del
Vizcaino a través de la porcion central de la peninsula. Morafka
(1977) y Riddle (1995) tomaron en cuenta evidencia de eventos
vicariantes que van desde el Nedgeno tardio hasta el Pleistoceno
tardio, que separaron la herpetofauna y los roedores
(respectivamente) de los desiertos continentales del oeste (Sonora,
Sinaloa, y Mojave) y del este (Chihuahua) a lo largo de la Sierra
Madre Occidental. Los eventos de aislamiento fueron asociados
en un principio con el surgimiento de la Sierra Madre Occidental
y Meseta Mexicana (Ortega-Gutiérrez y Guerrero-Garcia 1982) y
mas tarde con los cambios climaticos del Pleistoceno y Holoceno
asociados a la apertura y desaparicion de la zona de contacto en-
tre los desiertos del oeste y del este, a través de los 1lanos de Deming
en el suroeste de Nuevo México.

Evolucion de los Desiertos Regionales

Las zonas de semidesierto alcanzaron su maxima area du-
rante el principio del Plioceno y disminuyeron de tamafo durante
el Plioceno tardio, mucho mas hiimedo, y durante los intervalos
pluviales del Pleistoceno. Los desiertos regionales se terminaron
de formar durante los periodos interglaciares, y alcanzaron su
maxima extension después del periodo glacial Wisconsiniano, en
el intervalo calido conocido con diferentes nombres como
altitermal, xerotérmico, hipsitermal, u 6ptimo climatico. Asi, taxa
hermanos presentes en estos desiertos en épocas alternadas
podrian compartir ancestria comun en una o al menos dos etapas
definidas de manera gruesa, cada una con base en una serie
cualitativamente diferente de procesos potenciales de aislamiento:
etapa del Mioceno tardio al Plioceno junto con eventos tecténicos
que subyacen el desarrollo inicial de los desiertos regionales (e.g.,
levantamiento de montafias y planicies, deslizamientos a lo largo
de sistemas de fallas); o una etapa del Pleistoceno junto con
oscilaciones climaticas, donde hubo aislamiento en refugios
desérticos separados durante periodos pluviales. Asimismo,
filogrupos ampliamente distribuidos y que ocuparan dos o mas
desiertos regionales pudieron llegar a ocupar su actual distribucion
amplia a través de la expansién de su rango posterior al
Pleistoceno, a partir de un ultimo refugio desértico pluvial —
escenario que ha sido propuesto mas de una vez (e.g., Orr 1960,
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Savage 1960, Findley 1969, Hubbard 1973, Tanner y Banta 1977,
Schmidly et al. 1993).

Patrones Filogeograficos Repetidos

Un creciente nimero de estudios filogeograficos sobre taxa
de vertebrados de los desiertos calidos han mostrado la existencia
de eventos histdricos repetidos de fuerte divergencia, los cuales
parecen ser consistentes mas con los eventos vicariantes
propuestos para el Mioceno al Pleistoceno temprano, que con los
ultimos modelos del Pleistoceno considerados previamente (e.g.,
Findley 1969, Hubbard 1973, Tanner y Banta 1977, Schmidly et
al. 1993). Ademas, estos mismos estudios han mostrado patrones
de divergencia no identificados previamente (cripticos) inmersos
dentro de taxa y de areas. Por ejemplo, taxones de reptiles
repetidamente codistribuidos (Upton y Murphy 1997), aves (Zink
et al. 2001), y mamiferos (Riddle et al. 2000c) muestran una
interrupcion filogeografica muy pronunciada en la parte central
de la peninsula de Baja California, lo que sugiere la presencia de
un evento vicariante previo, criptico, tal como un paso de agua
marina que dividié la peninsula en la zona del Vizcaino. Otro
patron repetido muestra filogrupos separados que ocupan
desiertos peninsulares y continentales, consistentes con la
propuesta de una barrera formada por la transgresion hacia el
norte de corrientes marinas durante el Plioceno o Pleistoceno
temprano (el “complejo vicariante Pliocénico del norte” de
Grismer 1994). En conjunto, estos dos patrones apoyan el
reconocimiento de un Desierto Peninsular distinto (Hafner y
Riddle 1997, 2005). Un tercer patron altamente repetido indica
filogrupos separados que ocupan desiertos continentales del oeste
y el este (las tierras bajas orientales y la Planicie Mexicana),
consistentes con un aislamiento durante el Nedgeno tardio, que
se inici6 con el levantamiento de la Sierra Madre Occidental o
mas recientemente, asociada con ciclos climaticos del Pleistoceno.

Unicamente tres estudios han examinado tres o mas clados
de taxa codistribuidos de desiertos calidos, primordialmente
dentro de un contexto histdrico biogeografico formal: Zink et al.
(2000a), Brooks y McLennan (2001), y Riddle y Hafner (en prensa).
El trabajo de Riddle y Hafner (en prensa) representa una
extension de, e incluye datos de, la parte del grupo de aves
previamente analizada, pero difiere de dichos estudios en mas
de una forma. Primero, nosotros utilizamos un grupo mas
incluyente de filogrupos codistribuidos, que incluye mamiferos,
aves, reptiles, anfibios, y cactaceas. Segundo, empleamos un
procedimiento de paso-a-paso que incorpora una serie de analisis
secuenciales, yendo de escenarios filogeograficos a biogeografico
filogenéticos y de nuevo a filogeograficos. Tercero, en lugar de
considerar referencias previas para delinear areas de endemismo,
iniciamos nuestros analisis con el procedimiento de analisis de
parsimonia de endemismos (PAE) utilizados para evaluar
patrones de distribucion de filogrupos a través de un grupo
previo de areas de distribucién (Fig. 1). Este procedimiento
identifica un grupo inicial de areas de endemismo de manera
mas objetiva respecto a como se habia hecho en estudios previos
de este sistema.

La escala espacial de interés en este estudio incluye el
cuadrante suroeste de Norte América (Fig. 1) y la escala tempo-
ral va del Nedgeno tardio, a lo largo del Pleistoceno medio, hasta
el tardio. Evidencia empirica indica fuertemente que las escalas
de analisis filogeograficos (filogrupos) son criticas para dilucidar
la estructura geografica asociada con el ensamblaje de esta biota
del Neogeno tardio a lo largo del Pleistoceno (e.g., Riddle y
Hafner 1999). Los cladogramas de los 22 taxones que cubren este
criterio fueron generados ya sea en nuestro laboratorio u
obtenidos de la literatura (Riddle y Hafner en prensa).
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EL METODO DE CINCO PASOS

Recientemente, Riddle y Hafner (2004) concluyeron que
aunque la filogeografia ha sido significativamente exitosa en
alcanzar el objetivo de enmarcar preguntas microevolutivas dentro
de un contexto geografico, hasta ahora ha sido menos exitosa para
conjuntar las metas y métodos de la biogeografia histdrica dentro
de una esfera o area espacialmente mas pequena (e.g.,
intracontinental) y temporalmente mas reciente (e.g., Pleistoceno).

Aqui sugerimos un esquema de ‘paso a paso’ que combina
las ventajas de la filogeografia y la biogeografia filogenética, que
provee un marco conceptual mas riguroso para la filogeografia
comparada e incrementa el poder para probar hipdtesis dentro
del dominio de la biogeografia filogenética. Como un ejemplo,
para este capitulo resumimos los analisis que utilizamos para
evaluar la historia biogeografica de los desiertos calidos de
Norteamérica (Riddle y Hafner en prensa).

Paso Uno: Delinear lq Biota de Interés, Unidades de
Analisis, y Areas de Distribucion

Uno de los aspectos frecuentemente ignorados en la
biogeografia histérica es la consideracion explicita del marco tem-
poral apropiado dentro del cual los eventos aplicables a la historia
de la Tierra puedan ser asociados de manera causal con el
ensamblaje de biotas especificas, unidades de analisis, y areas de
endemismo (Donoghue y Moore 2003). Varios estudios recientes
de escala filogeografica sobre la biota principal de los desiertos
calidos norteamericanos (e.g., Riddle et al. 2000a, 2000b, 2000c)
han hipotetizado que los eventos de diversificacion y dispersion
preceden en tiempo al Pleistoceno tardio, postulando en la
mayoria de los casos eventos en el Plioceno o Mioceno. Estos
estudios comunmente revelan separaciones filogenéticas
profundas y geograficamente estructuradas entre filogrupos,
inmersas dentro de especies taxonémicas de amplia distribucion,
lo que sugiere que el nivel de resolucién que proveen estos
estudios es necesario para evaluar la diversificacién y ensamble
de esta biota. De manera mas general, siempre y cuando la
extension del muestreo incluya o delinee adecuadamente la
distribuciéon geografica de los filogrupos, éstos pueden ser
utilizados como OTUs en lugar de lo mas tradicional que es usar
especies, como en la biogeografia filogenética o cladistica, sin que
ello represente problemas conceptuales.

Tomando en cuenta los tiempos que comtiinmente se sefialan
para la divergencia de filogrupos, deben considerarse como
fuentes potenciales de diversificacion de esta biota tanto eventos
tectdnicos en la historia terrestre, como las oscilaciones climaticas
del Cuaternario. De hecho, nosotros hemos delineado
deliberadamente esta biota particular dado nuestro interés a priori
en la evolucion de los desiertos y sus biota; por ello sugerimos
que cualquier investigacion sobre ensambles bidticos se
beneficiaria si considera un esquema similar, explicitamente
ecoldgico. Tal como ha sido discutido con toda légica (Brown 1995),
las barreras geograficas a la dispersion son factores ecoldgicos,
por lo que si delineamos la biota de interés como un ensamble
definido ecoldgicamente, la propuesta de barreras historicas
potenciales se vuelve un ejercicio de interpretacion de los atributos
de un paisaje dentro del contexto de los atributos ecoldgicos de la
biota de interés.

En este trabajo utilizamos un subgrupo de la biota de los
desiertos calidos de Norteamérica para el que teniamos
informacion filogenética y de distribucién, la cual consideramos
adecuada para apoyar una inferencia robusta de presencia o
ausencia de filogrupos discretos a lo largo de areas de distribucién
(Fig. 1). La mayoria de las filogenias fueron generadas con datos

de secuencias moleculares (mas frecuentemente genes codificantes
de proteinas de ADN), a excepcion de los datos de Lophocereus
(Nason ef al. 2002) que estan basados en aloenzimas.

Paso Dos: Delinear un Grupo Inicial
de Areas de Endemismo

La delineacién objetiva de areas de endemismo es un
aspecto dificil pero necesario en la biogeografia histdrica (Crisci
et al. 2003), las cuales deben reflejar el grado de resoluciéon
filogenética disponible en un grupo de datos. Aunque nosotros
identificamos areas de endemismo para los analisis, nuestra
percepcion de lo que constituye un area no requiere que exista un
sobrelapamiento sustancial entre taxa (Harold y Mooi 1994), pero
si que los taxa endémicos muestren separaciones ampliamente
coincidentes en una zona de borde o frontera, tal como resultaria
de uno o varios eventos histdricos vicariantes (Hovenkamp 1997).

Dos de los estudios mas completos que existen sobre la biota
de desierto (Zink et al. 2000a, Brooks y McLennan 2001) analizan
cinco clados de aves bajo los conceptos de biogeografia cladistica
y filogenética, pero difieren de lo planteado por Riddle y Hafner
(en prensa) de forma tal que es imposible hacer una comparacion
clara de los resultados entre los tres estudios. Si aceptamos el
estimado propuesto por Hubbard (1973) en lugar de hacer una
delimitacion objetiva de dreas de endemismo, los dos primeros
estudios no pudieron reconocer las diferencias historicas
importantes sobre el papel que jugaron las areas Peninsular Sur y
Peninsular Norte de la peninsula de Baja California. Nuestra
propuesta de como postular areas de endemismo permitioé delinear
un grupo de areas de endemismo, las cuales fueron apoyadas de
manera robusta por la distribucién de los filogrupos, lo que nos
permitié distinguir entre areas de distribucion centrales y
periféricas en una forma objetiva.

El analisis de parsimonia de endemicidad (PAE; Rosen 1988)
ha sido utilizado por un gran ntimero de investigadores para
inferir relaciones histdricas de areas, pero ha sido criticado cuando
se usa bajo dicho contexto porque no emplea informacién de la
filogenia del taxon y, por lo tanto, no se considera un método
histérico (Humphries y Parenti 1999). Sin embargo, en un contexto
mas restrictivo, el PAE puede ser una herramienta efectiva para
identificar areas provisionales de endemismo, basadas en datos
de presencia-ausencia del taxon de entre un grupo de areas de
distribucion (Morrone 1994, Morrone y Crisci 1995) que, si es
necesario, pueden ser modificadas posteriormente en lo que se
obtiene informacion filogenética mas detallada (Harold y Mooi
1994). Nosotros identificamos en un principio 11 areas de
distribucién calido-desérticas centrales, delineadas con base en
la posibilidad de que varias caracteristicas fisiograficas pudieran
haber servido como barreras o filtros en el pasado (Fig. 1).

La matriz de datos inicial (Riddle y Hafner en prensa)
inclufa 74 taxa (31 mamiferos, 27 aves, 11 reptiles, 3 anfibios, 2
plantas) clasificadas como presente (1), ausente (0) o no-conocido
(?), a lo largo de las areas de distribucion. Utilizando la
metodologia estandar del PAE, se incluyé un area ancestral
hipotética que solo tiene ceros y que se utilizd para enriaizar.
Seguimos las recomendaciones de Enghoff (2000) de utilizar
caracteres irreversibles para evitar la posibilidad de obtener un
apoyo falso para un area de endemismo basado en reversiones
(extincion). Los arboles fueron construidos con maxima
parsimonia y con el algoritmo de ‘branch-and-bound’ en PAUP*
4.0b8 (Swofford 2001) con las siguientes opciones: caracteres con
pesos iguales; tipo = irrev.up; optimizacion DELTRAN de la
transformacion de caracteres. El soporte de las ramas se estimd
con bootstrapping no paramétrico (branch-and-bound).
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Figura 2. Arbol final de parsimonia de PAE (arriba) y areas de
endemismo propuestas formadas por una o mas areas de
distribucion (abajo). Los niimeros indican los taxa endémicos/
extendidos.

El &rbol obtenido con PAE (Fig. 2; longitud =71, CI=0.73,
RI = 0.68) demostrd fuerte apoyo para cuatro areas calido-
desérticas centrales: Continental Este (Trans-Pecos + Coahuila +
Zacatecas); Continental Oeste (Sonora + Colorado); Peninsular Sur
(Magdalena + San Lucas); y Peninsular Norte (= Cirios). Dado el
nivel de resolucion filogenética y filogeografica disponible
actualmente para una gran variedad de taxones, estas cuatro areas
representan una escala espacial de endemismo entre el grupo de
areas calido-desérticas que es analiticamente detectable. Ain mas,
es factible que esta escala revele patrones y procesos histdricos y
biogeograficos que estan asociados con eventos de la historia de
la Tierra que son cruciales para entender el ensamble historico de
la biota calido-desértica central.

Paso Tres: Determinar la Estructura General de
Divergencia; y Paso Cuatro: Resolver las Diferencias
Entre los Resultados de Divergencia Encontrados

Uno de los argumentos mas fuertes para utilizar un método
biogeografico filogenético como el de Analisis de Parsimonia de
Brooks (BPA por sus siglas en inglés; Wiley 1988, Brooks et al.
2001) es el hecho de que comtinmente se espera que las historias
biogeograficas sean mas complejas que lo esperado bajo el modelo
nulo de vicarianza. Este método fue originalmente criticado por
su potencial de generar relaciones de areas diferentes a las que
apoyan los patrones originales de distribucion (Humphries y
Parenti 1999), pero este problema se eliminé por medio de la
implementacién de BPA primarios y secundarios (Brooks et al.
2001, Van Veller y Brooks 2001). Brevemente, un analisis de
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parsimonia BPA primario se realiza con el propdsito de recuperar
un patron general de relaciones de area, el cual normalmente
presentara cierto nivel de incongruencia, u homoplasia, en los
arboles. La homoplasia se elimina a través del analisis BPA
secundario, el cual involucra la duplicacién de areas con
homoplasias hasta que toda la homoplasia es eliminada (Van
Veller y Brooks 2001). Posteriormente se hacen inferencias respecto
a los dos tipos de relaciones de area representadas en un arbol
BPA secundario totalmente resuelto: también aquellos que son
representados en los arboles BPA primarios (que son la
representacion basica de la divergencia generalizada); y aquellos
que son tnicos al arbol BPA secundario. Asi, el nimero de eventos
biogeograficos y evolutivos posibles que pueden inferirse a partir
de un arbol BPA secundario son inclusive mas que los del arbol
BPA primario, incluyendo vicarianza, dispersion geografica,
especiacion de aislados periféricos, dispersion post-especiacion,
especiacion simpatrica (o alopatrica inmersa), o falta de una
divergencia detectable entre 4reas (Brooks et al. 2001).

Pueden ocurrir problemas analiticos cuando un area de
endemismo ya definida incorpora taxa sobrelapados con diversas
afinidades filogenéticas a otras areas (areas reticuladas), pero el
uso de BPA primarios y secundarios disminuye nuestra
preocupacion respecto a este problema porque esta disefiado
especificamente para lidiar con dreas reticuladas (Brooks 2004).
Recientemente, Wojcicki y Brooks (2004, 2005) introdujeron un
nuevo algoritmo, andlisis filogenético para comparar arboles
(PACT por sus siglas en inglés) que se construye sobre BPA 'y en
teoria “representa todos los puntos fuertes y ninguno de los débiles
de los métodos de biogeografia historica hasta ahora propuestos.”
Estamos esperando ansiosamente que este algoritmo esté
disponible en un paquete para computadora.

Nosotros utilizamos BPA primario y secundario para
examinar la estructura biogeografica de las areas de endemismo
inferidas con PAE. Los mismos taxa (filogrupos y especies)
empleados en el PAE fueron usados en BPA, pero reclasificados
con el objeto de obtener la estructura cladistica al incorporar nodos
interiores dentro de la matriz (Van Veller y Brooks 2001). La base
de datos resultante (Riddle y Hafner en prensa) incluia 107
caracteres (65 taxa mas nodos interiores) distribuidos en 22
cladogramas (9 mamiferos, 7 aves, 4 reptiles, 1 anfibio, y 1 planta).
Los arboles se construyeron con maxima parsimonia con el
algoritmo de branch-and-bound con PAUP* 4.0b8 (Swofford 2001)
con las siguientes opciones: caracteres con el mismo peso; tipo =
no-ordenado; optimizacién DELTRAN de transformaciéon de
caracteres.

Obtuvimos un arbol BPA mas parsimonioso (Fig. 3; longitud
=120 CI = 0.70; RI = 0.58). El numero relativamente alto de
caracteres homologos a lo largo de las ramas formados entre los
clados continentales y los peninsulares sugiere una historia de

Peninsular Continental Continental
Norte 1 Oeste 1 Este 1

Peninsular
Sur 1

Figura 3. Arbol BPA primario mas parsimonioso utilizando cuatro
areas de endemismo originales. Se sefialan los caracteres
homoplasicos/no-homoplasicos.
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Figura 4. Arbol BPA secundario generado por medio de
duplicaciones de area de arbol BPA primario (Fig. 3). Las ramas en
negritas muestran el trazo del arbol BPA primario. Se indican el
numero de eventos de divergencia alopatrica (en nodos), especies
de amplia distribucion (en paréntesis), y eventos de divergencia
simpatrica o alopatrica inmersa (en corchetes).

divergencia general entre areas, mientras que el alto nimero de
homoplasias indica que las areas Continental Oeste y Peninsular
Norte, ambas son altamente reticuladas al nivel de cuatro areas
de endemismo.

El analisis BPA secundario del arbol BPA primario resultd
en un arbol con tres duplicaciones de area (Fig. 4). Los cambios
de estado de caracter para los 65 taxa (cladogramas de 22 taxones)
en el arbol BPA secundario incluyeron: 40 eventos de divergencia
alopatrica a la escala de las areas delineadas aqui; 19 taxa de
amplia distribucion (dispersion post-especiacion o distribucion
amplia ancestral); y 2 casos de eventos de divergencia simpatrica
o alopatrica inmersa. Entre los eventos histéricos propuestos
asociados con el arbol BPA secundario (Fig. 5), divergencia
alopatrica —con probables explicaciones vicariantes— es sefialado
solo para tres de los seis nodos posibles.

La asociacién propuesta entre el cladograma de area y
eventos historicos vicariantes (Fig. 5) intenta incorporar algo de
la complejidad temporal de la historia de la Tierra en un modelo
de historias de diversificacion y dispersion para la biota de los
desiertos calidos centrales. En dicho intento, cada uno de los dos
nodos esta asociado con dos eventos: en cada caso un evento an-
terior y otro posterior. Creemos que esta descripcion representa
algo de la naturaleza progresiva de la evolucién geoldgica,
climatica, y por lo tanto ecoldgica a lo largo del tiempo. En
consecuencia, estos nodos muy probablemente incluyan mezclas
de taxa que representan tiempos de mas antiguos a mas recientes
de vicarianza, dispersion, y especiacion.

El método de BPA nos ha proporcionado cierta idea sobre
los origenes de la naturaleza altamente reticulada de las areas
Continental Oeste y Peninsular Norte. Un niimero equivalente
de eventos de diversificacion involucran a la Continental Oeste y
ya sea la Continental Este o una o las dos areas peninsulares (Fig.
4). Ello explica en gran medida porque el arbol BPA primario tiene
tal niumero de homoplasias. Zink et al. (2000a) argumentan que
su area B (Desierto de Sonora) tuvo una profunda historia
vicariante con la peninsula de Baja California y una historia mucho
menos fuerte de dispersion y cierta divergencia con le desierto de
Chihuahua. Nuestros resultados difieren en mostrar un historia

igualmente profunda, y tal vez mas profunda, de vicarianza en-
tre Continental Oeste y Continental Este, como entre Continental
Oeste y una o las dos areas peninsulares (Fig. 6). Una hipdtesis
razonable para explicar este patréon es que Continental Oeste ha
jugado un papel central en la diversificacion entre zonas de
diversificacién geograficamente separadas pero contemporaneas:
aquellas que involucran la evolucién del Mar de Cortés al oeste y
aquellas de la evolucion de la Sierra Madre Occidental y la Planicie
Mexicana al este.

Paso Cinco: Probar Hipotesis de las Historias Biéticas y
de los Taxones Generadas en los Pasos Tres y Cuatro

De manera intencional mostramos las explicaciones causales
de los patrones resumidos en el arbol BPA secundario y que son
de naturaleza muy general. Es importante notar que el BPA
secundario representa la asignacion mas parsimoniosa, a poste-
riori, de los taxones al arbol, y por lo tanto implica grupos de
hipétesis de dispersion y vicarianza. Dado que estamos utilizando
datos de escala filogeografica y molecular, sélo podemos evaluar
dichos patrones ya sea dentro del contexto filogeografico o
comparando niveles de divergencia molecular entre y dentro de
clados. Especificamente, estas aproximaciones de nivel
poblacional pueden emplearse para probar las diferentes hipdtesis
de dispersién y vicarianza generadas por medio del BPA
secundario (o en el futuro proximo con PACT; Wojcicki y Brooks
2005).

Dispersion-Los taxa que estan ampliamente distribuidos
entre dos 0 mas areas ;representan una distribucién ancestral o
una dispersion desde un area ancestral mas pequefia, posterior a
la erosion de la barrera entre areas? En los casos donde mas de
un taxén comparten el mismo patrén de amplia distribucion jello

Embahiamientos Levantamiento Sierra Madre /
Trans-Golfos (posterior) barreras ecolégicas (posterior)

BA PN

PENINSULAR
NORTE

Pasaje Marino
del Vizcaino ¢

N\
PENINSULAR
SUR

Apertura del Golfo
Trans-Golfo (anterior)

Formacién planicie mexicana,
Sierra Madre (anterior)

PSI Pasaje Marino del Vizcaino

PN2 Embahiamientos Trans-Golfos
(posterior)

CE2
Apertura del Golfo Trans-Golfo

CO2 <« (anterior)

PN1 Formacién planicie mexicana,
Sierra Madre (anterior)

CO1

~_  _ lLevantamiento Sierra Madre /
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Figura 5. Descripcion de eventos vicariantes propuestos (arriba)
entre cuatro areas de endemismo, y un modelo de vicarianza
histérica tal como se asocian los eventos con el arbol BPA secundario

(Fig. 4).
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Ammospermophilus
Toxostoma lecontei SG
Cnemidophorus tigris
Uta stansburiana

Chaetodipus arenarius
Sauromalus

Dipodomys merriami SG
Avuriparus flaviceps

I Chaetodipus baileyi SG

I Campylorhynchus brunneicappilus

Pipilo fuscus SG
Callipepla squamata SG
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I Toxostoma curvirostre SG

Peromyscus eremicus SG
Neotoma lepida SG
Polioptila melanura SG
Bufo punctatus
Lophocereus schottii

Figura 6. Resumen de la distribucién del taxon mapeado en el arbol
BPA secundario (Fig. 4), incluyendo sé6lo aquellos taxa con por lo
menos un representante en el area de endemismo Peninsular Sur.
Los cladogramas estan agrupados en series de siete patrones
diferentes de distribucién del taxon entre las areas Peninsular Sur,
Peninsular Norte y Continental Oeste. Distribuciones mas basales
en las areas Continental Oeste y Continental Este se muestran con
sombreado mas claro.

representa un mosaico de eventos de dispersién tnicos y
distribuciones ancestrales, o representa un ejemplo de dispersion
sincronica de la biota desde un area ancestral? Por ejemplo, si
consideramos los cinco taxa inferiores en la Fig. 6, donde cada
uno muestra una distribucion continua a lo largo de las areas
primarias Peninsular norte y sur. Para cada taxon, esta distribucion
pudo haber resultado de una distribuciéon ancestral amplia y de
la falta de respuesta al evento vicariante (en este caso, el Pasaje
Marino del Vizcaino); dispersion desde el Sur al Norte (como se
indica para cuatro taxa de aves en Fig. 6); o dispersion del Norte
al Sur. Diversas predicciones filogeograficas asociadas con una
sefial de expansion del rango incluyen: (1) una distribucion
unimodal pareada no coincidente (‘pair-wise mismatch’); (2) una
estructuracion significativa resultado de aislamiento por distancia;
(3) disminucién de la diversidad genética a lo largo del gradiente
de expansion; y (4) un cladograma anidado en serie a lo largo del
gradiente de expansién (revision en Althoff y Pellmyr 2002,
Knowles y Maddison 2002, Zink 2002). Hay dos estudios que
apoyan la expansion reciente desde el area Peninsular Sur hacia
la Peninsular Norte: Zink et al. (2000b) encontraron en Polioptila
californica la distribucion no coincidente (“mismatch’), diversidad
genética, y forma del cladograma predichos; y Nason et al. (2002)
encontraron a su vez seflales de aislamiento por distancia,
diversidad genética, y forma del cladograma en Lophocereus
schottii. Si una porcion grande del resto de los taxa de amplia
distribuciéon muestran estructuras similares, ello podria
representar una version, en escala filogeografica, del proceso
identificado por Lieberman (2000, 2004) como el primer paso de
un evento de geodispersion, asi como de una transformacion
significativa reciente de ensambles ecoldgicos en el area Peninsu-
lar Norte (para discusion ver Zink 2002).

Vicarianza-Nosotros hemos mostrado un modelo de
historia (Fig. 5) en el cual las historias bidticas encontradas en 22
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clados estudiados parecen ser altamente consistente con un
resumen general de la historia de la Tierra, la cual predice varios
eventos vicariantes entre las cuatro areas examinadas en este
estudio. Esta interpretacién de la historia explicitamente predice
que las areas habrian de haber estado involucradas en procesos
de aislamiento y divergencia de las biotas de desiertos calidos a
lo largo de un continuo de escalas de tiempo, que puede
interpretarse de varias maneras, como un evento vicariante tinico,
progresivo, o como de pseudo-congruencia representando
muiltiples ciclos de aislamiento y divergencia.

Sin embargo, cada uno de los eventos vicariantes propuestos
en estos arboles son potencialmente refutables dada evidencia
contradictoria. Por ejemplo (Fig. 5), los eventos atribuidos al Pasaje
Marino del Vizcaino podrian también incluir otros que
involucraran una subdivisiéon peninsular vs. continental previa
(el evento [posterior] Trans-Golfo), seguido por la extincion del
clado peninsular en Peninsular Norte y a la subsecuente dispersion
del clado del Continental Oeste hacia esa region. Las fuentes
principales de informacién que podrian contribuir a evaluar estas
alternativas vendrian de la comparacién rigurosa de niveles de
divergencia molecular, estimacion de tiempos de aislamiento y
arquitecturas de genética de poblaciones de todos los taxa
mencionados aqui, como los que han estado aislados por el Paisaje
Marino del Vizcaino. La alternativa sobre el evento [posterior]
Trans-Golfo se propone que haya ocurrido hace mas o menos entre
un millén a varios millones de afios previo al evento del Vizcaino,
por lo que tedricamente es distinguible en aquellos taxa para los
que se han podido calibrar sus tasas de evoluciéon molecular. Los
niveles de divergencia en al menos nueve de los clados con
especies endémicas de Peninsular Sur (Riddle et al. 2000c, Zink et
al. 2001) parecen ser consistentes con la hipétesis del evento del
Vizcaino. Pero hay que ser precavidos porque generalmente es
dificil tener estimaciones precisas de los tiempos de divergencia,
sobre todo dado la variedad de factores que reducen la certeza de
estas estimaciones moleculares (e.g., tasa de heterogeneidad
especifica al linaje, la dependencia de los tiempos de coalescencia
del tamafio y estructura poblacional, y la dificultad de tener fosiles
con los cuales poder calibrar dichas tasas).

Finalmente, en este grupo de taxones podemos encontrar
evidencia preliminar adicional sobre la posibilidad de aislamiento
histdrico y divergencia de poblaciones —tal vez en forma de otros
eventos vicariantes (ver Fig. 1)- incluidas dentro de las areas de
endemismo evaluados aqui. Por ejemplo, un analisis de clados
anidados de Dipodomys merriami (Alexander 2004) reveld
divergencia estadisticamente significativa entre poblaciones de
Peninsular Norte, Continental Oeste, y Continental Este, lo mismo
que entre grupos de poblaciones del norte y sur inmersas dentro
de Continental Este. Si existen estructuras inmersas similares
escondidas dentro de Auriparus flaviceps y Campylorhynchus
brunneicapillus, quienes presentan similitudes impresionantes en
patrones de divergencia y distribucién con D. merriami (Fig. 6),
dicha congruencia proveeria evidencia sobre eventos vicariantes
temporalmente pequefios dentro y entre las cuatro areas calido-
desérticas objetivo del presente estudio.

Al coalescer todos los patrones de distribucion en tan sélo
cuatro areas iniciales de endemismo, nosotros reconocemos que
estaremos perdiendo detalles importantes sobre diferencias de
distribucion e histéricas inmersas dentro de cada una de estas
areas. Pero a pesar de que nos estamos enfocando sélo a esta
estructura, es gratificante encontrar varios estudios actuales que
estan evaluando nuestras hip6tesis biogeograficas utilizando taxa
alternativos (escorpiones: Gatenbein et al. 2001; cactus columnares:
Nason et al. 2002; moscas de la fruta: Hurtado et al. 2004). Habra
avances en el futuro con la adiciéon de un mayor nimeroy variedad
de taxa, andlisis de estructura filogeografica mas detallados de
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cualquiera de los taxa, asi como con una mayor consideracién de
la contribucién de atributos bioldgicos (e.g., mutualismos planta-
hospedero, respuestas al cambio climatico de plantas versus
animales) a la geografia de la diversificacion.
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