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Resumen 
 

La Península de Baja California (PBC) se caracteriza por su compleja historia climática y 
geológica y la alta heterogeneidad de sus hábitats y paisajes. Estos factores han impactado en la 
historia evolutiva de la biota de la región, causando discontinuidades genéticas en varios taxa. 
En la literatura existen dos principales hipótesis para explicar estas discontinuidades genéticas. 
La hipótesis de la dispersión, la cual está basa en la formación de refugios debido a los cambios 
climáticos durante el Último Máximo Glacial (UMG), mientras que la hipótesis vicariante, 
menciona que los eventos geológicos durante la formación de la PBC durante el Mioceno 
fungieron de manera temporal como barreras geográficas impidiendo el flujo genético entre las 
poblaciones de las especies que se distribuyen en la península. El objetivo de este estudio fue 
evaluar el impacto del UMG y poner a prueba la congruencia entre las historias evolutivas de 
seis especies codistribuidas dentro de la PBC, el cardón gigante (Pachycereus pringlei), la 
pitahaya agria (Stenocereus gummosus), la araña lobo (Pardosa sierra), la iguana del desierto 
(Dipsosaurus dorsalis), el carpintero del desierto (Melanerpes uropygialis) y el colibrí de Xantus 
(Basilinna xantusii). Durante el estudio se emplearon dos aproximaciones metodológicas, la 
filogeografía y el modelado de nicho ecológico. Se utilizó la variación genética de marcadores 
microsatélites e interpretándolos bajo una perspectiva filogeográfica, se pudo identificar firmas 
genéticas propias de eventos de dispersión, mientras que el modelado de nicho ecológico en el 
presente y durante el UMG permitió estimar el cambio en el rango de distribución de las 
especies y cuantificar la influencia de los factores abióticos. Ambas perspectivas fueron 
evaluadas desde un enfoque comparativo, permitiéndonos concluir que, la diversidad genética 
de los seis taxa estudiados se encuentra asociada con los cambios climáticos del Pleistoceno, 
aunque cada uno de ellos reaccionó de manera distinta a las fluctuaciones climáticas, esto 
posiblemente debido a sus requerimientos ambientales y características intrínsecas, como la 
capacidad de dispersión. Entender estos mecanismos es importante para identificar áreas con 
alto potencial evolutivo y elaborar estrategias que procuren su conservación. 
 
Palabras clave: Filogeografía, filogeografía comparada, Península de Baja California, dispersión, 
vicarianza, glaciación, Último Máximo Glacial. 
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Summary 
 
The Baja California Peninsula (BCP) is characterized by its complex climatic and geological 
history and the high heterogeneity of its habitats and landscapes. These factors have impacted 
the evolutionary history of the region's biota, causing genetic discontinuities in several taxa. In 
the literature there are two main hypotheses to explain these genetic discontinuities. The 
dispersion hypothesis, which is based on the formation of refuges due to climatic changes 
during the Last Glacial Maximum (LGM), while the vicariant hypothesis, mentions that the 
geological events that occur during the formation of the BCP during the Miocene served 
temporarily as geographical barriers preventing gene flow between the populations of the 
species that are distributed in the peninsula. The objective of this study was to evaluate the 
impact of the LGM and to test the congruence between the evolutionary histories of six 
codistributed species within the BCP, the giant cardon cactus (Pachycereus pringlei), the sour 
pitahaya (Stenocereus gummosus), the wolf spider (Pardosa sierra), the desert iguana 
(Dipsosaurus dorsalis), the desert woodpecker (Melanerpes uropygialis) and the Xantus's 
hummingbird (Basilinna xantusii). During the study, two methodological approaches were used, 
phylogeography and ecological niche modeling. The genetic variation of microsatellite markers 
was used and interpreting them from a phylogeographic perspective, it was possible to identify 
genetic signatures typical of dispersal events, while the modeling of the ecological niche in the 
present and during the LGM allowed estimating the change in the range of distribution of 
species and quantify the influence of abiotic factors. Both perspectives were evaluated from a 
comparative approach, allowing us to conclude that the genetic diversity of the six studied taxa 
is associated with climatic changes of the Pleistocene, although each of them reacted differently 
to climatic fluctuations, possibly due to their environmental requirements and intrinsic 
characteristics, such as dispersal capacity. Understanding these mechanisms is important to 
identify areas with high evolutionary potential and develop strategies that seek their 
conservation.  
 
Keywords: Phylogeography, comparative phylogeography, Baja California Peninsula, dispersion, 
vicariance, glaciation, Last Glacial Maximum. 
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1. INTRODUCCIÓN  
 

La Península de Baja California (PBC) es una zona de gran interés, esto debido a su riqueza 

biológica y alto nivel de endemismos. Conocer los factores que han moldeado la historia 

evolutiva de la biota de la región es importante para procurar su conservación (Moritz y Faith, 

1998; Riddle et al., 2000).  

 

Algunos estudios filogeográficos que se han realizado en la PBC reportan la existencia de tres 

zonas donde varios taxa comparten rupturas filogeográficas. La primera ruptura se encuentra en 

la zona sur, a la altura de la Bahía de la Paz. La segunda en la zona media de la península, a la 

altura del desierto del Vizcaino. La tercera, es la correspondiente a la separación entre las 

poblaciones peninsulares y continentales (Riddle et al., 2000). El origen de dichas rupturas ha 

sido explicado a través de dos hipótesis, la de varianza y la de dispersión. La hipótesis de 

vicarianza sugiere que las rupturas filogeográficas son producto de los procesos de separación 

alopátrica, causados por la formación del Golfo de California (GC) durante el Eoceno y de los 

canales transpeninsulares que se presume existieron durante el Neógeno tardío. Por su parte, la 

hipótesis de dispersión sustenta que las rupturas se formaron debido a los procesos de 

contracción-expansión de las poblaciones, causados por las oscilaciones climáticas del 

Pleistoceno, especialmente durante el último máximo glacial (UMG) hace aproximadamente 

21000 años (Riddle et al., 2000; Mulcahy y Macey, 2009).  

 

El objetivo de la presente investigación es conocer si los cambios climáticos ocurridos durante el 

Pleistoceno afectaron de manera similar a seis especies que se encuentran codistribuidas en la 

PBC. El tema se aborda desde la perspectiva de la filogeografía comparada, para evaluar si 

existe congruencia en los patrones de distribución geográfica de la diversidad y las divergencias 

genéticas y si estos están correlacionados con los cambios climáticos del Pleistoceno.   

 

Las especies seleccionadas para el estudio fueron el cardón (Pachycereus pringlei), la pitaya 

agria (Stenocereus gummosus), la araña lobo (Pardosa sierra), la iguana del desierto 

(Dipsosaurus dorsalis), el pájaro carpintero del desierto (Melanerpes uropygialis) y el colibrí de 

Xantus (Basilinna xantusii). Todas las especies se encuentran distribuidas en la PBC y son de 
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afinidad tropical, aunque presentan grandes diferencias en sus características biológicas 

(historias de vida, métodos de reproducción, capacidad de dispersión, etc.), lo que es deseable 

en estudios de filogeografía comparada ya que permite hacer generalizaciones sobre la 

afectación del ambiente histórico a la flora y fauna regional (Zink, 2002).  

 

El presente estudio es parte del proyecto “Filogeografía comparada en el noroeste de México” 

financiado por SEP-CONACYT-2008 (Clave No. 106925), gracias al cual se recolectó material 

biológico y desarrollaron marcadores moleculares, entre ellos microsatélites y ADN mitocondrial 

y cloroplástico, para diversas especies codistribuidas en el noroeste de México. En este estudio 

se utilizaron especies de diferentes taxa con diferente capacidad de dispersión y que no han 

sido considerados en investigaciones previas además de que se usó una estrategia común de 

colecta.  
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2. ANTECEDENTES  
 
2.1 Península de Baja California  
 

La Península de Baja California (PBC) se localiza en el noroeste de México, entre los paralelos 33 

y 23° latitud norte. Colinda al norte con Estados Unidos y continúa hacia el sur internándose en 

el Océano Pacifico, de manera paralela con las costas de Sonora y Sinaloa. Se encuentra 

separada de la masa continental por el Golfo de California (GC) y se conecta con Sonora 

mediante un estrecho corredor al noreste de la península. Se caracteriza por su singularidad 

biológica, causada por su historia geológica, el aislamiento geográfico y la heterogeneidad del 

paisaje (Hastings y Turner, 1965).  

 

El clima de la PBC, con excepción de algunos puntos en los extremos norte y sur, se clasifica 

como árido o semiárido, según el sistema de Koppen, debido a que presenta altas temperaturas 

y bajas precipitaciones (Markham, 1972). Este clima está fuertemente influenciado por el 

anticiclón Alto del Pacifico Norte, aunque presenta variaciones regionales y temporales debido a 

tres principales factores: (1) el rango latitudinal de la PBC, (2) su compleja topografía y (3) su 

localización entre dos cuerpos de agua, el GC, que es cálido y el océano Pacifico, que es frio  

(Holmgren et al., 2011). Durante el invierno, el norte de la península se ve afectado por un 

aumento en las precipitaciones, debido a que la expansión del ciclón Aleutiano desplaza las 

tormentas del Pacifico hacia el sur, y los vientos del oeste, que viajan hacia el norte de la 

península, traen consigo precipitaciones derivadas de los ciclones de latitudes medias. El 

aumento de la precipitación invernal disminuye en un gradiente norte-sur, debido al 

debilitamiento de los vientos del oeste y en un gradiente oeste-este, debido a que la Sierra 

Juárez y la Sierra de San Pedro Mártir, actúan como una barrera que provoca un efecto de 

sombra orográfica sobre la costa del Golfo (Hastings y Turner, 1965; Markham, 1972; 

Woodhouse, 1997; Holmgren et al., 2011). El sur de la península, por su parte, tiene su mayor 

pico de precipitaciones durante el verano tardío, especialmente durante el mes de septiembre, 

influenciado principalmente por el cambio en la circulación atmosférica causada por el sistema 

monzónico (Hastings y Turner, 1965; Holmgren et al., 2011). La zona media de la península, se 
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ve aunque en menor medida, afectada por las precipitaciones invernales y de verano, por lo que 

presenta una distribución bimodal (Holmgren et al., 2011).    

 

Las diferencias climáticas, geográficas, geológicas y de composición biótica, han llevado a varios 

investigadores a clasificar la PBC en distintas regiones biogeográficas o ecorregiones. El trabajo 

de Garcillán y colaboradores ofrece una revisión exhaustiva de la regionalización de la PBC a 

través del tiempo (Garcillán et al., 2010). Tomando en cuenta las diferentes propuestas de 

regionalización que han sido publicadas, González-Abraham y colaboradores realizaron un mapa 

consenso, dividiendo la península en 14 ecorregiones (Fig. 1), agrupadas a su vez en 3 grandes 

regiones, la región Mediterránea en el norte de la península, la región del Desierto en el centro 

y la región del Cabo, en el sur de la península (González-Abraham et al., 2010).  

 

Figura 1. Propuesta sintética de ecorregiones de la península de Baja California. Tomado 
de González-Abraham et al., 2010. 
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La región Mediterránea se caracteriza por sus inviernos fríos y lluviosos y veranos secos y 

cálidos. Está conformada por 5 subregiones: (1) Sierras de Juárez y San Pedro Mártir, presentan 

las mayores precipitaciones del norte de la península y contienen uno de los pocos paisajes 

forestales, siendo Pinus y Abies los géneros dominantes; (2) Chaparral, es característico por sus 

suelos poco fértiles y está compuesto por matorral denso de 1 a 3 m de altura; (3) Matorral 

costero, está compuesto por arbustos de 1.5 m de altura y un estrato herbáceo, presente en 

acantilados marinos, terrazas fluviales y costeras, y dunas costeras arenosas; (4) Matorral 

costero rosetófilo, se encuentra en la línea divisoria entre la región mediterránea y desértica y 

se diferencia del matorral costero por contener una mayor riqueza de especies, siendo las 

suculentas la vegetación dominante; (5) Islas del pacifico norte (isla Guadalupe e isla de Cedros), 

a pesar de la distancia que las separa, comparten una topografía y clima muy similar, la isla de 

Guadalupe se encuentra a 260 km de la costa peninsular, por lo que debido al aislamiento, han 

evolucionado una gran cantidad de plantas endémicas como el ciprés de Guadalupe (Callitropsis 

guadalupensis) y la palma de Guadalupe (Brahea edulis), mientras que la isla de Cedros se 

encuentra a tan solo 23 km de la costa peninsular y está dominada por matorral desértico en las 

partes bajas, chaparral en las pendientes del norte de la isla y manchones de Pinus radiata en 

las zonas altas (González-Abraham et al., 2010).  

 

La región del Desierto presenta una precipitación escasa e impredecible y actúa como zona de 

transición entre la región Mediterránea y la región tropical del Cabo. Está conformada por 6 

subregiones: (1) Desierto de San Felipe, uno de los desiertos más calientes y secos de Norte 

América, frecuentemente presenta años consecutivos sin lluvia y la vegetación está dominada 

por arbustos de hoja reducida y resistentes a la sequía; (2) Desierto Central, sus fronteras 

pueden delinearse siguiendo la distribución del cirio (Fouquieria columnaris), presenta 

precipitación constante tanto en invierno como a finales del verano; (3) Costa Central del Golfo, 

se distribuye en una estrecha banda que va desde Bahía de los Ángeles hasta la Bahía de La Paz, 

las precipitaciones provienen de la tormentas de verano y la vegetación se caracteriza por la 

presencia de plantas con tallos gruesos y carnosos; (4) Sierra de la Giganta, incluye las áreas 

montañosas de la Giganta y Guadalupe, en el lado oeste se encuentran manantiales y aguajes 

que alimentan a los oasis, las precipitaciones provienen principalmente de las lluvias del verano 
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y la vegetación está dominada por leguminosas leñosas; (5) Desierto del Vizcaino, formado por 

extensas llanuras desérticas, dunas interiores y suelos salinos, su aridez y brisa salina mantienen 

una reducida riqueza vegetal; (6) Llanos de Magdalena, la zona oriente se conforma por los pie 

de monte de las Sierra de Guadalupe y la Giganta, mientras que en el occidente predominan las 

llanuras arenosas, las precipitaciones provienen de las lluvias del verano y la niebla constante 

permite el crecimiento de bromelias y líquenes (González-Abraham et al., 2010).  

 

La región tropical o región del cabo, se caracteriza por una alta precipitación proveniente de las 

lluvias de verano. Está conformada por 3 subregiones: (1) Matorral tropical, marca la división 

entre la zona desértica y tropical de la península, se encuentra en tierras bajas (< 500 msnm) y 

se caracteriza por la presencia de plantas semi suculentas de troncos carnosos; (2) Selva baja del 

Cabo, contiene los únicos bosques tropicales secos de Baja California y una flora muy rica en 

especies; (3) Bosque de la Sierra de La Laguna, densa masa forestal que se encuentra en 

altitudes superiores a los 1000 msnm, debido a su historia de aislamiento evolutivo también 

muestra un alto nivel de endemismo (González-Abraham et al., 2010). 

 

2.2 Historia geológica y climática de la Península de Baja California y sus implicaciones en la 
biota de la región  
 

Hasta antes del Mioceno, la PBC estaba unida al bloque continental y sumergida bajo el agua, 

casi en su totalidad. La formación de la península como hoy en día la conocemos, fue un 

proceso lento, que abarcó varias etapas de levantamiento, sumersión y fragmentación 

geológica. Los eventos orográficos de origen volcánico de mediados del Mioceno (Fig. 2b) 

permitieron la elevación de las tierras peninsulares sobre el nivel del mar (Murphy, 1983), 

mientras que la subducción de la placa tectónica del Pacifico por debajo de la placa de Norte 

América, provocó la separación de la PBC del resto del continente (Stock y Hodges, 1989).  

 

Existen distintas hipótesis que abordan la cronología de los eventos tectónicos y orográficos 

implicados la formación de la PBC, según Murphy, la región del Cabo fue la primera en 

separarse, seguida de la región norte y centro (Fig. 2c). Posteriormente la PBC se desplazó hacia 

el noroeste, hasta encontrarse con California y unirse nuevamente al macizo continental. Según 
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la evidencia geológica se estiman tres fechas distintas para el inicio de estos eventos: 5.5 

millones de años atrás (maa) (Curray y Moore, 1984), 7.5 a 8.2 maa (Oskin y Stock, 2003) y 12 a 

14 maa (Henry y Aranda-Gomez, 2000; Mulcahy y Macey, 2009).   

 

Figura 2. Reconstrucción del surgimiento de la Península de Baja California durante el 
Eoceno al Mioceno. (a) 45 millones de años atrás, (b) 15 millones de años atrás, (c) 10 millones 
de años atrás, (d) 7 millones de años atrás. GU = Guaymas, Sonora; LA = Los Ángeles, California; 
LP = La Paz, Baja California Sur; MZ = Mazatlán, Sinaloa; SM = Islas Santa Margarita y 
Magdalena; SV = Sierra Vizcaino. Modificado de Murphy, 1983. 

 

La evidencia geológica, así como las firmas genéticas encontradas en distintos taxa, han llevado 

a postular la existencia de tres canales transpeninsulares que fragmentaron la PBC durante su 

formación, explicando mediante eventos vicariantes el origen y evolución de la biota de la 

región: (1) la transgresión marina del norte del GC durante el Plioceno tardío (3 maa), (2) el 

istmo de La Paz (3maa) y (3) el canal medio peninsular durante el Pleistoceno medio (1.6 maa) 

(Riddle et al., 2000; Dolby et al., 2015). El canal medio peninsular es el evento vicariante más 

polémico de los tres, ya que, a pesar de que se ha encontrado que varios taxa comparten una 

ruptura filogeográfica profunda en esa zona, la evidencia geológica aún es inconclusa y no 

respalda la existencia de este canal (Grismer, 2002b; Jacobs et al., 2004).   

 

Al tiempo que se terminaba de formar la PBC, durante el Pleistoceno (2.59 millones de años – 

11 700 años) ocurrieron una serie de fluctuaciones climáticas donde periodos glaciales 

alternaban con periodos interglaciales de manera cíclica. Cada uno de estos periodos tuvo una 

duración aproximada de 100 000 años. Los periodos glaciales se caracterizaron por una 

disminución drástica de la temperatura (~6-8°C menos) propiciando la formación de casquetes 
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glaciales y por ende la disminución del nivel del mar (~130 m), mientras que durante los 

periodos interglaciales, la temperatura se mantuvo similar a la temperatura actual (Caballero et 

al., 2010). El último periodo glacial del que se tiene registro ocurrió aproximadamente 21 000 

años atrás y se le conoce como Ultimo Máximo Glacial (UMG) (Mix et al., 2001), durante esta 

época, las temperaturas alcanzaron sus niveles más bajos, por lo que se hipotetiza que afectó 

de manera drástica la evolución de  las especies, dejando huellas filogeográficas en su ADN 

(Hunter et al., 2001; Hewitt, 2004). Estudios paleoecológicos señalan la existencia de vegetación 

de chaparral previo al UMG, en zonas ahora desérticas, como el desierto del Vizcaino en el 

centro de la península y el desierto de San Felipe en el norte de la península, lo que indica que 

existió un cambio drástico en el clima, principalmente una disminución de las precipitaciones de 

estas zonas    ode, 2002   o ano- arc  a et al., 2002; Holmgren et al., 2011).  

 

2.3 Filogeografía y filogeografía comparada 
 

La filogeografía es la ciencia que se encarga de estudiar los principios y procesos que gobiernan 

la distribución geográfica de linajes y genes dentro de una especie y entre especies 

estrechamente relacionadas. El termino se mencionó por primera vez en 1987 por el genetista 

John Avise en un intento por conciliar las teorías de la micro y macroevolución (Avise et al., 

1987; Avise, 2000). Es un campo de investigación interdisciplinario, que se fundamenta en 

ciencias como la genética de poblaciones, la sistemática, la biología molecular, la geología, la 

climatología y la ecología, entre otras (Knowles, 2009). 

 

La filogeografía sustenta que la variación genética neutral entre los individuos, lleva la firma del 

pasado demográfico de una especie (Avise et al., 1987). Su principal objetivo es evaluar como 

los eventos geológicos, las influencias ambientales y los factores geográficos, interactúan con 

los aspectos de la ecología y la historia natural de una especie, para dar forma a su evolución 

(Knowles, 2009).  

 

Mientras que la filogeografía busca la relación entre los patrones de variación genética y los 

factores geológicos y ambientales, la filogeografía comparada evalúa la congruencia de los 

patrones filogeográficos entre especies que se distribuyen en una misma área (Bermingham y 
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Moritz, 1998; Lapointe y Rissler, 2005). Es de esperarse que especies codistribuidas compartan 

los mismos patrones de variación genética, ya que se supone que se han visto afectadas por los 

mismos factores climáticos y/o geológicos (Zink, 1996). Además, el grado de concordancia 

filogeográfica se puede interpretar como una medida de la estabilidad histórica de una 

comunidad (Zink, 2002).  

 

Las explicaciones para la falta de congruencia en los patrones filogeográficos de especies 

codistribuidas son las siguientes: 1) las especies reaccionaron de manera idiosincrática debido a 

factores intrínsecos propios de la especie (capacidad de dispersión diferencial, distintos 

requerimientos ambientales, distinto grado de plasticidad ambiental, etc.), 2) las especies se 

dispersaron recientemente a esa zona o 3) la metodología empleada o los marcadores 

moleculares utilizados son inadecuados (Zink, 1996; Gutiérrez-García y Vázquez-Domínguez, 

2011).  

 

Los estudios de filogeografía comparada han ayudado a detectar especies cripticas, conocer los 

patrones filogenéticos y de estructura genética y explicar su origen, además de identificar áreas 

de estabilidad histórica, con un alto potencial evolutivo, de tal manera que se puedan realizar 

acciones para asegurar su conservación (Moritz y Faith, 1998; Zink, 2002). 

 

Hoy en día, se han desarrollado distintas metodologías estadísticas para evaluar la congruencia 

en las historias evolutivas de las especies, que van desde estadística multivariada hasta métodos 

Bayesianos y de máxima verosimilitud (Riddle et al., 2000; Zink, 2002; Gutiérrez-García y 

Vázquez-Domínguez, 2011; Vázquez-Miranda et al., 2022). Sin embargo, se ha encontrado que 

el grado de congruencia filogeográfica depende de la escala espacial y temporal que abarca el 

estudio. Entre más fina sea, menor probabilidad de encontrar congruencia; esto debido a que 

los factores intrínsecos de la especie (capacidad de dispersión, tipos de reproducción, etc.) 

toman mayor importancia en la distribución de la variabilidad genética, resultando en la 

ausencia de concordancia. Por lo anterior se sugiere que el siguiente paso para entender la 

filogeografía comparada, sea incluir conceptual y metodológicamente las características 

biológicas de las especies, en conjunto con los factores abióticos, de manera que se pueda 
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cuantificar la aportación que tienen cada uno de estos a la variabilidad genética de las especies 

y tener una visión más completa sobre los procesos microevolutivos que dan origen a dicha 

diversidad genética (Papadopoulou y Knowles, 2016; Kumar y Kumar, 2018).  

 

2.4 Patones filogenéticos en la biota de la Península de Baja California: hipótesis de vicarianza 
y dispersión 
 

Sin duda, los eventos geológicos y climáticos ocurridos durante los últimos millones de años en 

la PBC han impactado directamente en la conectividad de las poblaciones de los organismos 

vivos que habitan en la región (Riddle et al., 2000; Mulcahy y Macey, 2009). La separación de la 

PBC del continente y la formación de canales marinos durante el Mioceno, actuaron como 

barreras geológicas que fragmentaron la distribución de las especies, impidiendo el 

apareamiento aleatorio entre los individuos y generando procesos de diferenciación genética. A 

esta fragmentación en la distribución de las especies causada por barreras físicas, se le conoce 

como vicarianza (Grismer, 2000; Riddle et al., 2000). Además, en tiempos más recientes, la 

drástica disminución de la temperatura ocurrida durante el Pleistoceno, en especial durante el 

UMG, provocó que la distribución de las especies se viera nuevamente afectada, restringiendo 

su distribución a las zonas que aún mantenían las condiciones climáticas idóneas para su 

supervivencia. A estas zonas se les ha denominado refugios pleistocénicos. La diversidad 

genética se concentró en las zonas de refugio y una vez mejoraron las condiciones climáticas, las 

especies se dispersaron a partir de estos refugios hacia nuevos sitios, hasta alcanzar su rango de 

distribución actual (Provan y Bennett, 2008).  

 

La hipótesis de dispersión fue la primera en originarse y sustenta que la estructura 

filogeográfica actual de los taxa de la PBC fue moldeada debido a los procesos de expansión y 

retracción de las poblaciones, ocasionados por los cambios climáticos del Pleistoceno. La 

hipótesis de vicarianza surgió después, gracias a los conocimientos sobre la deriva continental y 

la tectónica de placas, y sustenta que la estructura filogeográfica está dada por las barreras 

físicas ocasionadas por los procesos geológicos (Mulcahy y Macey, 2009). Cada uno de estos 

escenarios crea patrones filogeográficos distintos en la biota. En el caso de la hipótesis de 

dispersión, la mayor diversidad genética actual se concentra en las presuntas zonas de refugio. 
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Dependiendo de si se trata de uno o varios refugios, las firmas filogeográficas son distintas. Un 

solo refugio crea gradientes de diversidad genética y un patrón de aislamiento por distancia. 

Bajo el supuesto de más de un refugio, las poblaciones quedan divididas en grupos alopátricos, 

por lo que, al momento de expandirse, ocasionará que la diversidad genética se mantenga 

homogénea a lo largo de la península y se crearan zonas de contacto secundario, entre las dos 

poblaciones (Provan y Bennett, 2008). Mientras tanto, en la hipótesis de vicarianza la diversidad 

genética es equivalente en ambos lados de la barrera, la conformación de los grupos genéticos 

es concordante con las barreras geográficas y son recíprocamente monofiléticos entre ellos 

(Zink, 2002). Hoy en día se sabe que ambas hipótesis son complementarias, ya que se han 

encontrado patrones filogeográficos que las sustentan (Mulcahy y Macey, 2009). 

 

2.5 Marcadores moleculares: Microsatélites   
 

Los microsatélites, denominados también repeticiones de secuencia simple (SSR, por sus siglas 

en inglés) o repeticiones en tándem (STR, por sus siglas en inglés), son unidades de ADN de 2 a 6 

pares de bases que se repiten en tándem (Fig. 3; Bhargava y Fuentes, 2010).  

 

 
Figura 3. Estructura de un locus microsatélites tetranucléotido (AATG). 

 

Dependiendo del tipo de repetición, los microsatélites se pueden clasificar como perfectos, 

imperfectos, interrumpidos o compuestos (Fig. 4). Los microsatélites perfectos son aquellos 

donde la secuencia repetida no es interrumpida por ninguna otra base nitrogenada, en los 

imperfectos, hay un par de bases que no concuerdan con la secuencia de la repetición, en los 

interrumpidos hay una pequeña secuencia que no corresponde a la secuencia de la repetición y 

en los compuestos, dos secuencias distintas, adyacentes entre ellas, son las que se repiten en 

tándem (Oliveira et al., 2006).  
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Figura 4. Clasificación de los microsatélites según su tipo de repetición. 

 

Los microsatélites se encuentran ampliamente distribuidos en el genoma nuclear de eucariontes 

y procariontes y debido a su elevada tasa de mutaciones, presentan un alto grado de 

polimorfismos. Se estima que la tasa de mutación varia de 10-6 a 10-2 

mutaciones/locus/generación (Bhargava y Fuentes, 2010). Es difícil estimar una tasa de 

mutación específica para los microsatélites, ya que depende de varios factores, entre ellos, la 

especie, la localización del microsatélite en el genoma (locus), la longitud del microsatélite, la 

longitud de las repeticiones (dinucleótidos, trinucleótidos, etc.), el número de las repeticiones, 

el patrón de las repeticiones (perfectos, imperfectos, etc.), y las bases nitrogenadas por las que 

está conformada la repetición (Schlötterer, 2000; Bhargava y Fuentes, 2010).  

 

La mutación de los microsatélites ocurre principalmente durante dos etapas, la replicación y la 

recombinación. Durante la replicación, las repeticiones en tándem ocasionan que la cadena 

molde o la cadena codificante se alineen de manera equivoca, formando estructuras de 

horquilla y alterando el número de repeticiones del microsatélite. Cuando el error ocurre en la 

cadena replicada, se aumenta el número de repeticiones (Fig. 5a), mientras que, si ocurre en la 

cadena molde, disminuye el número de repeticiones (Fig. 5b). De igual manera, durante el 

proceso de entrecruzamiento de los cromosomas homólogos que ocurre en la recombinación, 

se puede llegar a cometer un error similar, fenómeno conocido, como cruce desigual (Oliveira et 

al., 2006).  
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Figura 5. Mecanismo de mutación de los microsatélites durante la replicación. a. El error 
ocurre en la cadena replicada; b. El error ocurre en la cadena molde. 

 

Debido a su alto grado de polimorfismos, estos marcadores se han utilizado en estudios de 

genética de poblaciones, filogeografía y evolución, entre otras disciplinas, permitiendo estudiar 

la variabilidad genética dentro de especies poco polimórficas y eventos de diferenciación 

genética entre poblaciones relativamente recientes. Además de esto, dentro de sus ventajas se 

encuentra que son repetibles, relativamente baratos una vez que se conoce las secuencias de 

los cebadores, permiten estudiar varios loci distribuidos en todo el genoma, la mayoría son 

selectivamente neutros y permiten la tipificación de muestras muy degradadas (Demarchi, 

2009; Putman y Carbone, 2014). Dentro de sus limitaciones se encuentran; la homoplasia 

debido a que el polimorfismo es evaluado por la talla de los alelos y no por su secuencia, la 

presencia de alelos nulos, el número de muestras generalmente usados puede no estar 

capturando la variabilidad total de una población debido al alto polimorfismo y que no se ha 

desarrollado un modelo de evolución que se ajuste adecuadamente al proceso de variación de 

los microsatélites. Debido a estos factores cada microsatélite tiene distintas tasas de mutación 

complicando la estimación de parámetros de la genética de poblaciones (Estoup et al., 2002; 

Putman y Carbone, 2014).  
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2.6 Especies objeto de estudio 
 

Se eligieron seis especies para el estudio de filogeografía comparada, dos cactus Pachycereus 

pringlei y Stenocereus gummosus, una araña, Pardosa sierra, y tres saurópsidos, una iguana, 

Dipsosaurus dorsalis y dos aves Melanerpes uropygialis y Basilinna xantusii. Se buscó que las 

especies, además de estar codistribuidas dentro de la PBC, cumplieran con las siguientes 

características: 1) fácil identificación en campo, para evitar errores al momento del muestreo, 2) 

abundantes, de manera que se lograran obtener suficientes muestras de cada una de ellas y 3) 

que fueran de distintos grupos taxonómicos, con capacidades de dispersión diferencial, 

diferentes historias de vida, estrategias demográficas y adaptaciones ecológicas, ya que entre 

mayor número de taxa se comparen y mayor sean las diferencias entre ellos, mejor serán las 

generalizaciones sobre los patrones filogeográficos regionales (Zink, 1996; Zamudio y Savage, 

2003).  

 

2.6.1 Pachycereus pringlei (S. Watson) Britton & Rose  
 

Pachycereus pringlei, coloquialmente conocido como cardón, cardón pelón o sahuaso, es una 

cactácea columnar endémica de México y que debido a su gran tamaño y alta densidad es 

representativa de las provincias florísticas de Baja California y de la Planicie costera del noroeste 

(Arias y Terrazas, 2009; Rzedowski 1978).  

 

P. pringlei pertenece a la familia Cactaceae, orden Caryophyllales. Según estudios filogenéticos 

empleando marcadores moleculares, se estima que esta familia se originó hace 30 a 35 millones 

de años en la región Andina (Guerrero et al., 2019), aunque probablemente el mayor evento de 

diversificación ocurrió hasta el Mioceno tardío, debido a la interacción de los cactus con nuevos 

polinizadores, la expansión de regiones áridas como el desierto de Sonora, y a los eventos de 

hibridación y poliploidización (Hernández-Hernández et al., 2014). Hoy en día se tienen 

registradas 1400 especies, siendo esta una de las familias con la mayor tasa de diversificación 

del reino vegetal (Guerrero et al., 2019). La familia Cactaceae se considera un grupo 

monofilético que está conformado por 4 subfamilias, dentro de las cuales se encuentra la 

subfamilia Cactoideae, a la cual pertenece P. pringlei. Dicha subfamilia está a su vez conformada 
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por 9 tribus, entre ellas la tribu Pachycereeae, conformada por dos clados principales, la 

subtribu Stenocereinae y la subtribu Pachycereinaeae, las cuales divergieron hace 

aproximadamente 4 a 6 millones de años (Guerrero et al., 2019). Actualmente la subtribu 

Pachycereinaeae está conformada por cuatro géneros, Pachycereus, Neobuxbaumia, 

Cephalocereus y Carnegiea. Se le considera un clado parafilético ya que no incluye dos especies 

de Stenocereus que deberían estar dentro del clado (Stenocereus aragonii y Stenocereus 

eichlamii) (Arias et al., 2003). El género Pachycereus sensu stricto está conformado por 5 

especies, P. pringlei (especie tipo), P. pecten-aboriginum, P. tepamo, P. grandis y P. weberi, 

siendo P. pringlei, especie hermana del clado conformado por P. pecten-aboriginum, P. tepamo 

y P. grandis (Arias y Terrazas, 2006, 2009). 

 

P. pringlei se distribuye en los estados de Baja California, Baja California Sur y Sonora, así como 

en las islas del GC. Crece desde el nivel del mar hasta los 950 m en laderas, colinas rocosas, 

valles aluviales y llanuras arenosas (Arias y Terrazas, 2009). En la región de los Cabos y la costa 

del estado de Sonora, comparte territorio con su especie hermana P. pecten- aboriginum. El 

hecho de que ambas cactáceas tienen tiempos de floración similares, aunado a la observación 

de individuos con características de ambas especies, sugiere la posibilidad de hibridación 

(Gutiérrez-Flores, 2015). Se han registrado también eventos de hibridación entre P. pringlei y 

Bergerocactus emoryi, ambas codistribuidas en la PBC, basándose en observaciones 

morfológicas y pruebas de progenie (Arias y Terrazas, 2006).  

 

En cuanto a su morfología, llega a medir hasta 11 m de altura total y está conformado por el 

tronco y numerosas ramas. El tronco, por sí solo, tiene una altura de 65 a 100 cm y un diámetro 

de 45 a 80 cm, posee una corteza gris y puede o no presentar espinas. Se han registrado 

especímenes con hasta 30 ramas, las cuales son de 20 a 28 cm de diámetro, ligeramente 

arqueadas en la base y de color verde claro. Las flores por su parte se encuentran en las 

regiones terminales de las ramas principales y llegan a medir de 7.6 a 9.6 cm de largo. El fruto, 

cuando está maduro es de color rojizo, presenta forma de esfera con un largo de 4.6 a 6.8 cm y 

un diámetro de 4.6 a 7.1 cm y tiene pocas espinas o carece de ellas. La pulpa es roja 
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(ocasionalmente blanca) y las semillas son ovoides con un largo de 2.6 a 3.8 mm y un ancho de 

1.8 a 2.9 mm (Arias y Terrazas, 2009).   

 

P. pringlei es una especie clave para el mantenimiento de los ecosistemas áridos de la PBC y la 

costa de Sonora, debido a que brinda refugio y/o alimento al menos a 61 especies de animales, 

entre ellos aves, insectos, arácnidos, reptiles y mamíferos (Delgado-Fernández et al., 2017). La 

temporada de floración del cardón es de marzo a julio, las flores abren durante la noche y parte 

de la mañana siguiente (Fleming et al., 1994). Su principal polinizador es el murciélago nocturno 

Leptonycteris curasoae, aunque también participan algunas aves e insectos (Fleming et al., 

1994). El fruto aparece de mayo a septiembre y las semillas son dispersadas por los murciélagos 

y las aves que las consumen (Arias y Terrazas, 2009). El néctar de las flores y la pulpa de los 

frutos, además de proporcionar nutrientes, ofrecen hidratación a la fauna de la región durante 

la temporada más cálida y seca del año (Delgado-Fernández et al., 2017).  

 

Su condición de autotetraploidía y su complejo sistema de reproducción con tres tipos de 

poblaciones: ginodioicas (individuos hermafroditas autocompatibles y femeninos), trioicas 

(individuos hermafroditas autocompatibles, femeninos y masculinos) y hermafroditas 

autocompatibles, ha llamado la atención de varios investigadores (Fleming et al., 1994, 1998; 

Murawski et al., 1994; Gutiérrez-Flores et al., 2016), debido a que es el único cactus columnar 

que presenta dichas características (Murawski et al., 1994). Se especula que el ancestro de P. 

pringlei, así como del resto de cactus columnares fue una especie diploide y hermafrodita 

autoincompatible (Murawski et al., 1994). El desarrollo de la autotetraploidía en P. pringlei 

provocó un relajamiento en las presiones selectivas que mantienen la autoincompatibilidad. Se 

ha observado que la poliploidía disminuye los niveles de homocigosidad, disminuyendo a su vez 

la probabilidad de depresión por endogamia (Murawski et al., 1994). Posterior a esto, diversas 

mutaciones atrofiaron el o los genes encargados de codificar las características masculinas de 

los individuos hermafroditas, dando lugar a individuos hembra. De la misma manera, los genes 

encargados de codificar las características femeninas fueron atrofiados, originándose los 

individuos macho (Fleming et al., 1994; Murawski et al., 1994).  
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Los sistemas de reproducción de P. pringlei varían geográficamente, las poblaciones sureñas 

poseen un sistema de reproducción trioico, las poblaciones norteñas ginodioico y las 

poblaciones de la isla Cerralvo e isla Catalana se caracterizan por la presencia única de 

individuos hermafroditas (Fleming et al., 1998; Gutiérrez-Flores et al., 2016). El mantenimiento 

de los tres morfos sexuales a través del tiempo, así como su variación geográfica puede ser 

explicado por diversos factores ecológicos, ambientales y geográficos, como la abundancia de 

polinizadores, la disponibilidad de recursos o la presencia de barreras geográficas (Gutiérrez-

Flores, 2015). Cuando existe una deficiencia de polinizadores, las plantas hermafroditas, que 

poseen una alta tasa de autofecundación se encuentran en situación de ventaja en comparación 

con las plantas unisexuales, mientras que cuando aumenta el número de polinizadores, los 

individuos hembra y en especial los individuos machos se ven favorecidos, dando lugar a 

poblaciones ginodioicas y trioicas (Fleming et al., 1998). Se ha encontrado una relación directa 

entre la presencia de las poblaciones trioicas de P. pringlei y la cercanía de cuevas de 

maternidad de L. curasoae, reforzando la hipótesis de abundancia de polinizadores (Fleming et 

al., 1998).  

 

La filogeografía de P. pringlei fue estudiada mediante el uso de microsatélites reportándose un 

patrón de aislamiento por distancia (Gutiérrez-Flores et al., 2016). Se especula que la zona sur 

actuó como refugio durante los cambios climáticos ocurridos en el Pleistoceno, acto seguido de 

una dispersión hacia el norte de la península y colonización de la costa de Sonora a través de la 

isla San Esteban (Gutiérrez-Flores et al., 2016). Se encontró también una discontinuidad 

genética entre los paralelos 26 y 27°N, consistente con el canal medio peninsular, aunque 

dichos resultados deben tomarse con precaución, ya que los microsatélites no son el marcador 

molecular indicado para evaluar eventos vicariantes de tal antigüedad, además de que no se 

tiene evidencia geológica de la formación de ese canal (Gutiérrez-Flores et al., 2016).  

 

2.6.2 Stenocereus gummosus (Engelm.) A.C Gibson & K.E.Horak 
 

Stenocereus gummosus, coloquialmente conocida como pitaya agria, es un cactácea endémica 

de México. Se distribuye en la PBC, varias islas del GC y una pequeña zona de la costa de Sonora, 

en elevaciones desde el nivel del mar, hasta los 800 msnm (Turner et al., 1995). Es una de las 
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plantas más abundantes de la PBC y tiene una gran importancia cultural y biológica, ya que sus 

frutos han sido fuente de alimento tanto para el ser humano como para algunos animales, entre 

ellos aves, mamíferos e insectos (León-De La Luz y Dominguez- Cadena, 1991; León de la Luz et 

al., 1995).  

 

En cuanto a su morfología, se le considera un cactus columnar, llega a medir de 1 a 1.5 m de 

altura y presenta una forma arbustiva, con ramas cilíndricas que crecen de manera 

decumbente, es decir, reclinadas sobre el suelo y con los extremos ascendentes (Gibson y 

Horak, 1978; Vázquez-Sánchez et al., 2012). Tiene dos formas de reproducción, una sexual, por 

medio de las semillas y otra vegetativa o asexual, donde las ramas que tocan el suelo producen 

raíces adventicias, generándose una nueva planta (Gibson y Novel, 1986). Las flores son de color 

blanco a rosáceo claro y la antesis ocurre de julio a septiembre durante una noche y la mañana 

siguiente. Sus principales polinizadores son nitidúlidos, avispas, abejas, esfíngidos y colibríes 

(León-De La Luz y Dominguez- Cadena, 1991; Clark-Tapia y Molina-Freaner, 2003).  

 

Contrario a Pachycereus pringlei, S. gummosus es un cactus diploide, con individuos únicamente 

hermafroditas y con flores autoincompatibles (Clark-Tapia y Molina-Freaner, 2003). Las 

observaciones hechas en campo señalan que la reproducción vegetativa predomina sobre la 

vegetación sexual, ya que no se han encontrado plántulas de S. gummosus crecidas a partir 

semillas. Esto se puede explicar por varios factores, entre ellos el alto nivel de depredación de 

las semillas, la falta de producción de flores fértiles, la insuficiencia de polinizadores, y las 

condiciones climáticas adversas para la germinación de las semillas y/o el crecimiento de las 

plántulas (León-De La Luz y Dominguez- Cadena, 1991).  

 

De manera contraria, el alto nivel de polimorfismos encontrados en estudios de aloenzimas en 

comparación con otros cactus, indica que S. gummosus combina ambos métodos de 

reproducción, siendo la reproducción sexual la más frecuente  Molina‐Freaner y Clark‐Tapia, 

2005). Aunque se debe tener cuidado con estas interpretaciones cuando se utilizan marcadores 

moleculares de poca variabilidad como son las aloenzimas, ya que tienen baja resolución para 

identificar miembros clonales (Arnaud-Haond et al., 2005). En estudios más recientes 
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empleando marcadores microsatélites, se ha encontrado una baja diversidad genética en 

comparación con otros cactus, indicando un alto coeficiente de consanguinidad (Lozano Garza 

et al., 2015). Los resultados sobre la diversidad genética presentada por Lozano Garza y 

colaboradores indicaron una estructura clonal entremezclada, distinta a la previamente 

reportada como una arquitectura clonal agrupada  Molina‐Freaner y Clark‐Tapia, 2005). La 

estructura clonal entremezclada le permite a las plantas clones dispersarse una distancia 

mínima de 30 m, factor que no fue tomado en cuenta, por lo que no se puede discriminar entre 

el efecto de la geitonogamia del de la endogamia, ya que el tamaño del vecindario genético no 

fue estimado por la estrategia de muestreo seguida (Lozano Garza et al., 2015). 

 

Taxonómicamente la pitaya agria se clasifica dentro de la familia Cactaceae, subfamilia 

Cactoideae, tribu Pachycereeae, subtribu Stenocereinae (Guerrero et al., 2019). Se han 

postulado dos hipótesis para explicar el origen de S. gummosus, la primera se basa en un 

modelo vicariante, donde las poblaciones de S. stellatus (especie hermana de S. gummosus) se 

dividieron debido a la separación de la PBC del resto del continente, formando dos clados que 

permanecieron aislados y dando lugar a un evento de especiación (Gibson, 1989). La segunda 

hipótesis postula una diferenciación de S. gummosus en las costas de Sonora, previo a la 

separación de la PBC y una posterior dispersión hacia la PBC a través de las islas del GC (Cody et 

al., 1983). Esta última teoría es apoyada por los análisis de aloenzimas realizados por Clark Tapia 

y Molina Freaner (Clark-Tapia y Molina-Freaner, 2003). Empleando el mismo tipo de marcador 

molecular, se ha encontrado que S. eureca, un cactus endémico de las planicies de Magdalena 

se ha derivado recientemente de S. gummosus  Molina‐Freaner y Clark‐Tapia, 2005).  

 

En un estudio realizado en S. gummosus empleando microsatélites, se encontró un patrón de 

aislamiento por distancia y una mayor riqueza alélica en las localidades del sur, lo que es 

concordante con la hipótesis de un refugio sureño durante el periodo del Ultimo Máximo Glacial 

(UMG) y una posterior expansión en respuesta al calentamiento postglacial. Se encontró 

también evidencia de múltiples refugios pleistocénicos, como son los valores de heterocigosidad 

esperada constantes a lo largo de la península, por lo que los patrones filogeográficos 
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encontrados no son resolutivos, en cuanto a la ubicación y numero de refugios de S. gummosus 

durante los cambios climáticos del Pleistoceno (Lozano Garza, 2013).  

 

2.6.3 Pardosa sierra Banks, 1898 
 

Pardosa sierra es una araña lobo endémica de México que se distribuye en la Península de Baja 

California (Correa-Ramírez et al., 2010). Se encuentra en distintos microhábitats incluyendo 

pastizales rocosos, matorrales desérticos, las orillas de los ríos y oasis, y los humedales rocosos 

(Punzo y Farmer, 2006; Correa-Ramírez et al., 2010). Los individuos adultos tienen una clara 

preferencia por los sustratos rocosos, mientras que los individuos juveniles prefieren los 

sustratos arenosos (Punzo y Farmer, 2006). Se caracteriza por su intolerancia a climas fríos, la 

temperatura promedio ideal es de 33.8°C para los machos, las hembras sin saco de huevos y los 

individuos inmaduros, mientras que las hembras con saco de huevos, prefieren temperaturas de 

35.2°C, para la incubación de los huevos (Sevacherian y Lowrie, 1972).  

 

Se encuentra activo durante el día y la noche y se le considera un predador generalista, ya que 

se alimenta de una gran variedad de insectos y arácnidos, entre ellos escarabajos (18.4%), 

moscas (15.3%), hormigas (12.3%), colémbolos (9.2%), orugas (9.2%), ortópteros (9.2%), arañas 

(9.2%), dipluranos (4.6%), termitas (4.6%), chinches (3.1%), opiliones (3.1%) y tisanópteros 

(1.5%) (Punzo y Farmer, 2006).  

 

Su historia de vida consiste en nueve estadios, el tiempo promedio de maduración de un huevo 

hasta la edad adulta es de 217.97 días. El periodo de gestación dura de 22 a 27 días. El número 

de huevos por nidada varía de 32 a 92 y está correlacionado positivamente con el tamaño de las 

hembras. Los individuos inmaduros se observan principalmente durante los meses de julio, 

septiembre y octubre, los adultos de abril a mayo y las hembras con sacos de huevos de finales 

de junio a principios de julio (Punzo y Farmer, 2006). 

 

En cuanto a su morfología, las hembras de P. sierra tienen una longitud total promedio de 7.87 

mm, la longitud promedio del caparazón es de 2.96 mm y el ancho de 2.52 mm. Los machos son 

más pequeños, con una longitud total promedio de 4.72 mm, una longitud promedio del 
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caparazón de 2.40 mm y un ancho de 1.97 mm. La coloración del cuerpo de las hembras va del 

amarillo pálido, al marrón, mientras que los machos presentan una coloración más oscura, 

especialmente en el área ocular (Correa-Ramírez et al., 2010). 

 

P. sierra pertenece a la familia Lycosidae, genero Pardosa, grupo lapidicina (Barnes, 1959). 

Inicialmente P. sierra se describió a partir de un ejemplar femenino recolectado en Sierra de la 

Laguna, en Baja California Sur (Banks, 1898). Posteriormente en una revisión del grupo 

lapidicina, realizada en 1959 por Robert D. Barnes, se sinonimizó a P. atromedia y P. sura con P. 

sierra, con base a que no se encontraron variaciones morfológicas significativas en los genitales 

masculinos de las tres especies (Barnes, 1959). Actualmente, gracias a estudios genéticos y 

morfológicos, empleando la subunidad I de la enzima citocromo C oxidasa (COI) y las variaciones 

en la placa genital femenina, se restableció a P. sierra, P. atromedia y P. sura como especies 

individuales (Correa-Ramírez et al., 2010). Además se encontró que cada una de las especies 

presenta movimientos de cortejo diferentes, lo que puede actuar como barrera reproductiva y 

contribuir a la diferenciación genética (Méndez-Salinas, 2013). La distribución de P. sierra se 

limita a la PBC, P. atromedia se encuentra distribuida en el centro y sur de California, en Estados 

Unidos de América, y P. sura en Oregón, el noroeste de California, Utah, Colorado, Arizona y 

Texas en Estados Unidos de América y desde Chihuahua hasta Veracruz, con excepción de los 

estados de Sonora, Sinaloa y la PBC en México (Correa-Ramírez et al., 2010). Se han encontrado 

evidencias genéticas de hibridación entre las poblaciones de P. sierra y P. atromedia (Méndez-

Salinas, 2013).  

 

Estudios filogeográficos empleando marcadores moleculares mitocondriales (COI) y nucleares 

(microsatélites), no muestran evidencia que respalde la existencia de eventos vicariantes como 

la formación del canal medio peninsular y el canal de la Paz para P. sierra en la PBC, lo que 

indica que la estructura genética actual de esta especie fue configurada principalmente por 

factores climáticos. Empleando análisis de modelado de nicho ecológico, se encontraron dos 

zonas que pudieron actuar como refugio durante el Pleistoceno, una en el norte y otra en el sur 

de la península. La distribución de los haplotipos mitocondriales respalda esta hipótesis y 
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sugiere que las poblaciones sureñas surgieron a partir de las poblaciones norteñas, previo a la 

formación de los refugios pleistocénicos (González-Trujillo et al., 2016).  

 

2.6.4 Dipsosaurus dorsalis (Baird & Girard, 1852) 
 

Dipsosaurus dorsalis, mejor conocido como iguana del desierto o cachoron güero, es un 

saurópsido escamoso perteneciente a la familia Iguanidae (Etheridge y de Queiroz, 1988). Se 

trata de una lagartija terrestre que habita desde el nivel del mar hasta los 1000 msnm, en las 

zonas desérticas del sureste de California, sur de Nevada, sureste de Utah y oeste de Arizona, en 

Estados Unidos, mientras que en México se distribuye en la PBC (excepto en la costa oeste del 

estado de Baja California y el desierto del Vizcaino), el oste de Sonora y el noroeste de Sinaloa, 

así como en varias islas del GC (Ángel de la Guarda, Carmen, Cerralvo, Coronados, Espíritu 

Santo, Monserrat, Partida Sur, San José, San Luis, San Marcos y Santiago) y del océano Pacifico 

(Magdalena y Santa Margarita) (Grismer, 2002a).  

 

Morfológicamente la iguana del desierto se puede distinguir del resto de lagartijas de la zona, 

debido a que posee una cresta que va desde el cuello hasta la cola, característica que poseen 

todas las iguanas, aunque en D. dorsalis se ve reducida. Tiene un cuerpo redondeado y su cola 

esta comprimida lateralmente. Presenta una coloración blanquecina o rosácea, con un patrón 

reticulado negro o marrón sobre el dorso, que va desde líneas longitudinales, bandas verticales 

irregulares u ocelos redondeados, lo que le permite camuflarse en la arena y evitar a los 

depredadores (Norris, 1953; Grismer, 2002a). 

 

En cuanto a su hábitat, en las partes norteñas de su distribución se encuentra restringido a 

hábitats desérticos, mientras que en las partes más sureñas se le encuentra en zonas de 

matorral subtropical árido, donde es más abundante (Norris, 1953). D. dorsalis está adaptado a 

vivir en ambientes cálidos, su temperatura corporal varia de 41 a 43.8°C, siendo la temperatura 

corporal más alta registrada para los reptiles (Norris, 1953; Howland, 1988). Durante los meses 

de primavera y verano, las temperaturas en las zonas desérticas de su distribución suelen ser 

aún más altas que su temperatura corporal promedio, por lo que D. dorsalis no se encuentra 

distribuido de manera uniforme en los desiertos, sino que evita las zonas con ambientes 
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extremadamente cálidos o fríos. El hecho de que su abundancia sea mayor en las zonas 

subtropicales, aunado a que las zonas áridas del oeste de Norte América se formaron hace 

apenas 5 a 2.5 millones de años (Axelrod, 1948), sugiere que la especie surgió en ambientes 

subtropicales y posteriormente se extendió a las regiones desérticas actuales (Norris, 1953).  

 

Su distribución se encuentra restringida a áreas donde las condiciones del suelo permiten la 

construcción de las madrigueras, es decir, principalmente en zonas arenosas. También se 

encuentra en zonas rocosas, aunque en menor abundancia. Las madrigueras de D. dorsalis 

pueden ser excavadas por él mismo, o puede usar las madrigueras excavadas por roedores 

como las ardillas de tierra (Xerospermophilus tereticaudus) y las ratas canguro (Dipodomys 

deserti) (Norris, 1953). Las madrigueras tienen una gran importancia, ya que le proporcionan un 

refugio de los depredadores además de ser parte clave de la termorregulación. Se ha registrado 

que D. dorsalis tiene un periodo de actividad previo a la salida de su madriguera de 

aproximadamente una hora, con lo que eleva su temperatura corporal de 31 a 36°C, un 

comportamiento altamente adaptativo, ya que le permite alcanzar su temperatura corporal 

optima, antes de salir de su madriguera (McGinnis y Dickson, 1967).   

 

El rango hogareño de machos y hembras es similar entre ellos, 1462m2 y 1558m2, 

respectivamente (Krekorian, 1976). Tiene un comportamiento gregario, es decir, varios 

individuos se congregan en áreas donde el alimento es abundante (Norris, 1953). Los machos 

suelen ser territoriales durante las épocas de cría y puesta de huevos, mostrando un 

comportamiento agresivo que consiste en exhibiciones laterales y ataques físicos ocasionales, 

donde el retador inmoviliza a su oponente contra su cuerpo y le inflige un golpe de cola violento 

y audible (Norris, 1953; Carpenter, 1961). 

 

D. dorsalis se encuentra fuertemente asociado a la planta gobernadora (Larrea tridentata), de 

quien consume sus flores, además de servirle de refugio contra depredadores y las altas 

temperaturas. La densidad de la gobernadora disminuye en la zona sur de la PBC, por lo que se 

desconoce si D. dorsalis establece asociación con otra planta particular o utiliza cualquier 
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arbusto para construir sus madrigueras. Es un herbívoro no estricto, ya que se alimenta de 

flores, insectos y heces de roedores (Norris, 1953; Howland, 1988).  

 

El periodo de actividad de D. dorsalis va de marzo a septiembre para los individuos adultos y de 

febrero a octubre para los juveniles, el resto del año se encuentra en hibernación (Norris, 1953; 

Howland, 1988). El ciclo reproductivo de esta lagartija es anual, la temporada reproductiva 

ocurre durante junio y julio, el desove ocurre durante finales de julio y principios de agosto y los 

recién nacidos salen de la madriguera a principios de agosto. Durante las épocas previas al 

desove, las hembras permanecen en las madrigueras hasta que los huevos se desarrollan. 

Suelen depositar de 3 a 8 huevos por camada (Norris, 1953).   

 

En cuanto su taxonomía, según estudios morfológicos y moleculares, el género Dipsosaurus se 

encuentra en la parte basal de la subfamilia Iguaninae, la cual contiene a todos los géneros 

modernos de la familia Iguanidae. Esta iguana se separó del resto, hace aproximadamente unos 

38 millones de años, seguido por su taxon más cercano Brachylophus (endémico de las islas Fiyi 

y Tonga) hace 35 millones de años (Etheridge y de Queiroz, 1988; Sites Jr. et al., 1996; Pyron et 

al., 2013; Malone et al., 2017). Hoy en día, D. dorsalis se encuentra restringida a los desiertos de 

Sonora y Mojave, aunque se sabe poco sobre su historia biogeográfica. Savage en 1960 clasifico 

a D. dorsalis como descendiente de la herpetofauna del Elemento norteño joven (ENJ). El ENJ se 

originó in situ en la zona del alto Golfo, a partir de ancestros tropicales a mediados del Eoceno 

(56-33 millones de años atrás), cuando la región que ahora conforma la PBC estaba cubierta por 

bosques tropicales húmedos. Durante el Plioceno medio (5-2.5 millones de años atrás), se 

generó un aumento general en la aridez, al mismo tiempo que el ENJ se extendió en la PBC, 

formando dos nuevos componentes herpetofaunísticos, el elemento herpetofaunístico del 

Madreano (EHM) y el Elemento herpetofaunístico del desierto y planicies (EHDP), dentro de los 

cuales se encuentra D. dorsalis (Savage, 1960). La cladogénesis del género Dipsosaurus, coincide 

con la formación del ENJ durante el Eoceno, corroborando la hipótesis planteada por Norris en 

1953 (descrita en párrafos anteriores) y Savage en 1960, donde se postula que el surgimiento de 

D. dorsalis se dio en hábitats tropicales y posteriormente se extendió a las regiones desérticas 

actuales (Norris, 1953; Savage, 1960). Se desconoce con precisión el momento en que D. 
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dorsalis invadió la PBC, aunque según las hipótesis de Savage, fue previo a la formación del 

canal medio peninsular que se hipotetiza existió en la PBC hace 1.6 millones de años atrás.  

 

Dentro del género Dipsosaurus no existe un consenso del número de taxa que lo conforman. 

Hulse en 1992, clasifico a D. dorsalis en cinco subespecies, D. d. dorsalis (Baird y Girard 1852) en 

el norte de la península, D. d. carmensis (Van Denburgh 1922) en la Isla del Carmen, D. d. 

catalinensis (Van Denburgh 1922) en la Isla Catalina, D. d. lucasensis (Van Denburgh 1920) en el 

sur de la península y D. d. sonorensis (Allen 1933) en Sonora (Hulse, 1992). Posteriormente 

Grismer sinonimizó D. d lucasensis y D. d. carmenensis con D. d. dorsalis e identifico a D. 

catalinensis como una nueva especie, todo esto con base en análisis morfológicos (Grismer et 

al., 1994; Grismer, 1999, 2002b). Actualmente el Sistema Integrado de Información Taxonómica 

(ITIS, por sus siglas en inglés), respalda la existencia de dos especies dentro del género 

Dipsosaurus, D. catalinensis y D. dorsalis, esta última, con dos subespecies D. d. dorsalis y D. d. 

sonorensis (https://doi.org/10.5066/F7KH0KBK).    

 

Empleando un análisis filogeográfico con loci microsatélites y análisis de modelado de nicho 

ecológico, se identificaron tres grupos genéticos y ecológicamente distintos en la PBC (grupo 

norte, centro y sur). A pesar de que los grupos genéticos son coherentes con las rupturas 

filogeográficas causadas por la formación del canal medio peninsular y el canal de La Paz, en 

este caso no se atribuyen a dichos eventos vicariantes, sino a eventos climáticos, debido a que 

se asume que D. dorsalis colonizo recientemente la PBC, además de que los marcadores 

moleculares empleados durante el análisis son inadecuados para el estudio de eventos de tal 

antigüedad, debido a su alta taza de mutaciones y alto nivel de homoplasia. Se identificó 

también, que la zona sur de la PBC fungió como refugio durante el UMG, hipótesis que se 

reafirma gracias al patrón de aislamiento por distancia encontrado (Valdivia-Carrillo, 2014; 

Valdivia-Carrillo et al., 2017).  
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2.6.5 Melanerpes uropygialis (Baird, 1854) 
 

Melanerpes uropygialis es un ave Piciforme coloquialmente conocida como carpintero del 

desierto o carpintero de Gila. Su abundancia y carácter ruidoso y agresivo no le permiten pasar 

desapercibido, convirtiéndose en un ave característica de los desiertos del noroeste de México y 

suroeste de Estados Unidos (Bent, 1939). Tiene un amplio rango de distribución que abarca los 

estados estadounidenses de Nevada, Arizona y Nuevo México, continuando por la PBC en 

México y extendiéndose hasta el centro del país, a través de los estados de Sonora, Chihuahua, 

Sinaloa, Durango, Nayarit, Zacatecas, Jalisco y Aguascalientes. Se tienen registros también en 

algunas islas del GC (Isla San José e Isla Tiburón) (Bent, 1939; Olivas Hernández, 2018). Es 

considerada un ave sedentaria ya que no realiza grandes movimientos migratorios, aunque 

algunos individuos recorren pequeñas distancias al norte o a áreas de mayor altitud durante el 

invierno (Kaufman, 1996).  

 

Como su nombre lo indica, habita en áreas desérticas, aunque es también común encontrarlo 

en bosques subtropicales secos, bosques ribereños y áreas residenciales, desde el nivel del mar, 

hasta los 1000 msnm (Bancroft, 1930; Selander y Giller, 1963). Construye su nido excavando 

hoyos en lo alto de algunos árboles (Populus deltoides, Salix sp., Quercus spp., Parkinsonia spp., 

Prosopis glandulosa, P. pubescens), cactus (Pachycereus pringlei, Carnegiea gigantea) y palmas 

(Washingtonia filifera, Erythea armata), por lo que su distribución está altamente determinada 

por la presencia de una vegetación adecuada para la anidación (Bent, 1939; Grinnell y Miller, 

1944). Los nidos son construidos por ambos progenitores y son usados varias veces por los 

carpinteros, así como por otras especies que se aprovechan de ellos (Bent, 1939). Entre las 

especies que obtienen beneficio de los nidos de este carpintero se encuentran el tecolote enano 

(Micrathene whitneyi), el tecolote bajeño (Glaucidium brasilianum), el papamoscas cenizo 

(Myiarchus cinerascens), el copetón tiranillo (Myiarchus tyrannulus) y ocasionalmente la 

matraca del desierto (Campylorhynchus brunneicapillus) y la reinita de Luci (Oreothlypis luciae), 

así como algunas lagartijas espinosas (Sceloporus spp.) y serpientes (Bent, 1939).  

 

La época de reproducción inicia en abril en Baja California y se extiende hasta agosto en 

Arizona. El anidamiento es de mediados de abril a mediados de mayo en Baja California y de 
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mayo a junio en Arizona. Los juveniles salen del nido de junio a agosto en Baja California, 

mientras que en Arizona se extiende hasta inicios de septiembre. En ocasiones se pueden 

presentar dos o tres nidadas por año. En promedio se obtienen de 2 a 5 huevos por nidada y 

ambos padres participan tanto en la anidación como en la alimentación de los juveniles, los 

cuales son alimentados por sus padres durante un período prolongado después de emplumar 

(Edwards y Schnell, 2020) 

 

Su dieta es muy variada, consumen distintos insectos, larvas, las frutas y la pulpa del saguaro (C. 

gigantea) y del cardón (P. pringlei), bayas de muérdago, bayas de Lycium, bayas de Celtis 

reticulata y huevos de otras aves como la reinita de Luci (O. luciae), la reinita de manglar 

(Setophaga petechia), el vireo de Bell (Vireo bellii) y el cardenal norteño (Cardinalis cardinalis) 

(Edwards y Schnell, 2020)  

 

En cuanto a su apariencia, es un carpintero mediano, con un peso promedio de 51 a 79 gr. 

Presenta un plumaje de color grisáceo u café claro en la cabeza y las partes inferiores, mientras 

que la espalda, el ala interior, la rabadilla, las coberteras supracaudales y las rectrices central y 

exterior, están barradas en blanco y negro. En el vientre se observa una coloración amarilla y la 

frente es blanquecina. Presenta dimorfismo sexual, los machos son en promedio más grandes 

que las hembras, además de presentar un parche rojo rectangular en la corona, el cual está 

ausente en las hembras. Los individuos juveniles tienen una apariencia similar a las hembras, 

con la excepción de que los colores son más opacos (Selander y Giller, 1963; Edwards y Schnell, 

2020) 

 

Es una especie de gran importancia ecológica debido a que como se mencionó anteriormente, 

sus nidos ofrecen refugio a una gran cantidad de especies (Bent, 1939), además de ser un 

dispersor de semillas de distintas plantas, entre ellas el cardón (P. pringlei) y el saguaro (C. 

gigantea) (Nolasco y Vega-Villasante, 2000).  

Los pájaros carpinteros pertenecen a la familia Picidae, un clado cosmopolita bien definido que 

está compuesto por 24 géneros y 183 especies. El origen evolutivo de este clado se remonta a él 

Terciario medio (45 millones de años atrás) en las regiones tropicales de Eurasia, seguido de una 
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diversificación y posterior colonización del nuevo mundo a través del estrecho de Bering (Benz 

et al., 2006; Navarro-Sigüenza et al., 2017). El carpintero de Gila pertenece a la subfamilia 

Picinae, tribu Dendropicini, género Melanerpes. El género Melanerpes es un clado monofilético 

con origen en el Nuevo mundo, específicamente en Norteamérica y está conformado por 22 a 

24 linajes con una distribución desde el sureste de Canadá, hasta el noreste de Argentina y las 

islas del caribe. La principal diversificación del género ocurrió durante el Mioceno tardío al 

Pleistoceno, debido a los cambios climáticos en América del Norte (expansión de las sábanas y 

pastizales templados en el centro y reducción de los bosques templados en el este y oeste) y el 

cierre del Istmo de Panamá (García-Trejo et al., 2009; Navarro-Sigüenza et al., 2017).  

 

El carpintero de Gila forma parte del grupo monofilético de especies denominado M. carolinus, 

el cual incluye al carpintero de Carolina (M. carolinus), el carpintero Cheje (M. aurifrons), el 

carpintero Jabado (M. superciliaris) y el carpintero de Gila (M. uropygiales), siendo esta última 

especie, la especie basal del clado. La especiación en este grupo ocurrió de manera 

geográficamente coherente, y se debió a una dispersión anagenética, es decir, una expansión de 

rango seguida de la colonización de nuevos hábitats. El tiempo de divergencia entre M. 

uropygialis y sus especies hermanas ocurrió durante el Plioceno, hace aproximadamente 3 a 4.5 

millones de años (Navarro-Sigüenza et al., 2017). Se han registrado eventos de hibridación entre 

M. uropygialis y M. aurifrons en zonas de simpatría en los estados de Jalisco y Zacatecas 

(Selander y Giller, 1963).  

 

M. uropygialis presenta variaciones morfológicas a lo largo de su distribución geográfica, por lo 

que ha sido dividido en tres subespecies: (1) M. u. uropygialis Baird, 1854 en la parte 

continental (California, Arizona, y nuevo México en USA y continuando desde Sonora hasta 

Aguascalientes y Zacatecas en México), (2) M. u. cardonensis Grinnell, 1927 en el norte y centro 

de la PBC (desde los 28°, hasta los 30°N) y (3) M. u. brewsteri Ridgway, 1911 en el sur de la PBC 

(desde Cabo San Lucas, hasta San Ignacio) (Edwards y Schnell, 2020). Como se mencionó al 

inicio del párrafo, dicha clasificación ha sido realizada con base a estudios morfológicos 

(variaciones en la coloración y el tamaño de los especímenes), por lo que aún es necesario 

realizar estudios de taxonomía integrada que validen la existencia de dichas subespecies.  
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Estudios filogeográficos previos que se han realizado en M. uropygialis empleando 

polimorfismos de un solo nucleótido como marcador molecular y de modelado de nicho, 

demuestran la existencia de dos grupos o poblaciones genéticas, un grupo que se distribuye en 

el centro y sur de la península y otro en el norte de la península y el continente. La 

diferenciación genética entre ambos grupos es poca, pero significativa y se presenta un alto 

grado de mezcla, lo que es concordante con la hipótesis de dos refugios pleistocénicos 

alopátricos. En los análisis de modelado de nicho, se confirman los dos refugios, uno en las 

costas continentales del golfo y otro en el centro y sur de la PBC (Vázquez-Miranda et al., 2022). 

Dichos resultados se encontraron también mediante análisis de agrupamiento bayesiano 

empleando microsatélites como marcador molecular (Olivas Hernández, 2018). 

 

2.6.6 Basilinna xantusii (Lawrence, 1860) 
 

Basilinna xantusii, coloquialmente conocido como colibrí de Xantus, es un ave trochiliforme 

endémica de la PBC. Se distribuye desde los 29°N, hasta la región del Cabo en la península, y en 

las islas Cerralvo y San José, en el GC, en altitudes que van de los 150 hasta los 1500 msnm.  

Existe un registro de su presencia y anidación en San Diego, California y otro en British 

Columbia, Canadá, ambos en 1998, por lo que se presume que tiene una gran capacidad de 

dispersión (Howell y Howell, 2000), sin embargo, no se ha confirmado su ocurrencia en esas 

latitudes. 

 

En cuanto a su taxonomía, se clasifica dentro del orden Trochiliforme, familia Trochilidae, tribu 

Trochilini (Mcguire et al., 2014). Esta tribu está conformada por una gran cantidad de especies, 

con una significante uniformidad morfológica, lo cual ha dificultado la delimitación de los 

géneros (Stiles et al., 2017). B. xantusii ha sido clasificada dentro de varios géneros a lo largo de 

la historia, debida a que la nomenclatura genérica de esta tribu ha sido confusa. Ridgway en 

1911 y Cory en 1918 clasificaron a B. xantusii y B. leucotis (su especie hermana), dentro del 

género Basilinna, pero Peters en 1945 lo fusionó con el género Hylocharis sin dar razón alguna 

(Ridgway, 1911; Cory, 1918; Peters, 1945; Stiles et al., 2017). Gracias a recientes análisis 
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filogenéticos, se tiene evidencia de que el género Basilinna debe ser restaurado para xantusii y 

leucotis (Hernández-Baños et al., 2014; Mcguire et al., 2014). 

 

B. leucotis se distribuye en las cadenas montañosas de México (Sierra Madre Occidental, Sierra 

Madre Oriental, Eje Trans Volcánico, Sierra Madre del Sur y Sierra de Madre de Chiapas), 

Guatemala, Honduras, El Salvador y Nicaragua. González-Rubio y colaboradores estimaron el 

tiempo de divergencia entre estas dos especies de aproximadamente 3.6 millones de años, 

aunque estudios posteriores de Zamudio-Beltrán y colaboradores señalan un tiempo de 

divergencia de aproximadamente 2 millones de años. La divergencia entre estas dos especies se 

atribuye al evento de formación del GC (González-Rubio et al., 2016a; Zamudio-Beltrán et al., 

2020).  

 

B. xantusii un colibrí de tamaño mediano (3.5 g), con un pico recto, de longitud media y base 

ancha. El pico de los machos es rojo brillante con la punta negra, mientras que en las hembras y 

los individuos juveniles la coloración rojiza está restringida a la base del pico. En ambos sexos y 

en todas las clases de edad tienen una franja postocular blanca, una máscara auricular negruzca, 

vientre canela (en las hembras toda la parte inferior es color canela) y cola color castaño o rojizo 

oscuro. Las plumas del cuello y pecho son de apariencia escamosa, de color verde metálico 

(Howell y Howell, 2000). Presentan una muda al año, el plumaje de verano y otoño es más 

colorido, y el plumaje de primavera es más apagado y pálido (Brewster, 1902). 

 

Se han reportado diferencias morfológicas entre las poblaciones de B. xantusii, encontrándose 

que los individuos de las poblaciones sureñas son más pequeños en cuanto a su largo total, los 

individuos de las poblaciones del centro presentan los picos y las cuerdas alares más largas y los 

individuos de las poblaciones del norte tienen la cola más larga y los picos más anchos 

(González-Rubio et al., 2017). 

 

Las fechas de anidación varían según la zona, en Sierra de la Laguna la anidación se reportó de 

mediados de julio hasta mediados de septiembre, mientras que en Comondú desde principios 

de febrero. Se han reportado en promedio dos huevos por puesta (Lamb, 1925). Los huevos son 
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ovoides o elípticos, de color blanco y sin brillo y miden en promedio 12.3 mm de largo y 8.4 mm 

de ancho (Bent, 1940). Se ha observado depredación de nidos de B. xantusii por parte del 

cuervo común (Corvus corax) (Lamb, 1925). El comportamiento de los machos sugiere que 

intentan aparearse con varias hembras y no se ha encontrado evidencia de cooperación de 

pareja durante la anidación (Howell y Howell, 2000).  

 

Se encuentra en hábitats muy diversos, como matorrales áridos subtropicales, bosques de pino 

y encino, cañones, laderas, jardines y huertos. Se alimenta del néctar de las flores de las 

siguientes especies: Castilleja bryantii, Lepechinia haslata, Behria tenuiflora, Lobelia laxiflora 

var. angustifolia, Calliandra peninsularis, Mirabilis jalapa y Arbutus peninsularis. Mantiene una 

relación mutualista con el madroño (A. peninsularis), ya que, durante el invierno, las 

inflorescencias del madroño son la única fuente de néctar disponible. El madroño necesita 

también de B. xantusii para lograr la polinización (Arriaga et al., 1990). Coocurre con el colibrí 

cabeza violeta (Calypte costae), pero no se ha registrado ningún tipo de interacción entre estas 

dos especies (Howell y Howell, 2000). 

 

En cuanto a su filogeografía, según los análisis realizados por González-Rubio y colaboradores 

empleando secuencias de ADN mitocondrial, B. xantusii se encuentra separado en tres 

poblaciones genéticamente distintas, la población norte, centro y sur (González-Rubio, 2016; 

González-Rubio et al., 2016a). Análisis filogeográficos posteriores empleando microsatélites y 

ADNmt revelaron la existencia de cinco grupos genéticos, dos al norte de su distribución con 

niveles bajos de mezcla genética y tres en la parte sur, con un mayor flujo genético y una mayor 

diversidad genética. La localidad de San José de Magdalena mostro la presencia de dos grupos 

genéticos en simpatría, sin mezcla genética entre ellos, los motivos de esta diferenciación 

permanecen aún inconclusos. Se encontró también discordancia mitonuclear, debido 

probablemente a la dispersión diferencial, es decir, las hembras presentan una mayor movilidad 

en comparación con los machos (García-De León et al., 2022, aceptado). Mediante estos análisis 

se logró determinar que dichas diferencias genéticas fueron causadas por la heterogeneidad 

ambiental actual de la península y las capacidades de dispersión diferencial de los sexos. 
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2.7 Aislamiento por distancia 
 

El aislamiento por distancia es un término empleado en genética de poblaciones para referirse a 

un patrón de incremento en la variación genética entre poblaciones, conforme aumenta la 

distancia geográfica entre ellas (Wright, 1943).  

 

Dentro del campo de la genética de poblaciones se han descrito dos principales modelos que 

explican de manera simplificada la estructura genética de las poblaciones: el modelo de islas y el 

modelo de trampolín. El modelo de islas postula que la población total está dividida en 

subgrupos, con reproducción al azar y con la misma probabilidad de intercambio de genes entre 

ellos (Latter, 1973). El modelo de trampolín se diferencia del modelo de islas en que el flujo 

genético entre subgrupos disminuye conforme aumenta la distancia geográfica (Fig. 6), dando 

como resultado un patrón de aislamiento por distancia  Kimura y Weiss, 1964  Dobeš et al., 

2017).  

 

Figura 6. Descripción gráfica del modelo de islas y modelo de trampolín. Los círculos verdes 
corresponden a los subgrupos de una población y las flechas a el flujo genético entre ellos. 
Modificado de Dobeš y colaboradores, 2017. 

 

En la naturaleza, la capacidad de dispersión de las especies es limitada, generando un patrón de 

autocorrelación espacial de la variación genética, es decir, un patrón de aislamiento por 
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distancia, por lo cual, el modelo de trampolín se ajusta mejor a la dinámica de las poblaciones 

reales (Meirmans, 2012).  

 

El nivel de aislamiento por distancia se ve influenciado por varios factores, entre ellos, el 

tamaño efectivo de la población, la capacidad de dispersión de las especies y del acomodo de 

los subgrupos, es decir, si es unidimensional (Fig. 7a) o bidimensional (Fig. 7b). Según estudios 

de modelación matemática, conforme aumenta el número de dimensiones, disminuye el nivel 

de correlación entre la distancia geográfica y la variación genética, atenuando el patrón de 

aislamiento por distancia (Fig. 7c). Esto cobra especial relevancia en escenarios como la PBC, la 

cual posee una forma rectangular con una longitud de 1250 km y un ancho que varía de 40 a 

320 km, asemejándose a un modelo unidimensional, acentuando el efecto del aislamiento por 

distancia (Kimura y Weiss, 1964).  

 

Figura 7. a) Descripción gráfica del modelo de trampolín en un escenario unidimensional y 
b) bidimensional. c) Correlación entre la variación genética (r(p)) y la distancia geográfica (p) 
según un modelo de trampolín unidimensional, bidimensional y tridimensional, 
respectivamente. Modificado de Kimura y Weiss, 1964.  

   

El patrón de aislamiento por distancia es un fenómeno común y muy estudiado, que se ha 

reportado en numerosas publicaciones. Se ha utilizado como una explicación alternativa a la 
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estructura jerárquica, es decir, aquella donde las poblaciones se encuentran organizadas en 

grupos discretos, la cual puede ser causada por diversos fenómenos, entre ellos los eventos 

vicariantes y los refugios pleistocénicos. Cabe resaltar que el patrón de aislamiento por distancia 

se ha encontrado incluso en casos donde las poblaciones se encuentran organizadas según una 

estructura jerárquica, ya que se espera una relación positiva entre el parentesco y la distancia 

geográfica de los individuos dentro de las poblaciones (Meirmans, 2012).  

 

2.8 Modelado de nicho ecológico y estimación de la distribución potencial  
 

El nicho ecológico de las especies es un concepto abstracto, que ha sido estudiado e 

interpretado por distintos autores a lo largo de la historia. Entre las diversas definiciones que se 

le han acuñado, destacan la de Grinnell en 1917, Elton en 1927 y Hutchinson en 1957 (Colwell y 

Rangel, 2009). Grinnell lo define como los requisitos de un hábitat que permiten que una 

especie sobreviva y se reproduzca (Grinnell, 1917). Elton lo define como el lugar de un animal 

en su comunidad y su relación con la comida, los depredadores y otros factores (Elton, 1927). La 

definición de Grinnell hace énfasis en los factores abióticos, mientras que Elton otorga mayor 

importancia a las interacciones biológicas. Fue Hutchinson, quien, con su definición, logro 

integrar tanto factores bióticos y abióticos. Hutc inson lo define como “el  ipervolumen n-

multidimensional donde se concentran las condiciones bióticas y abióticas idóneas para la 

supervivencia de una especie” y lo divide en dos, el nic o fundamental, que  ace referencia a 

las condiciones abióticas, y el nicho realizado, que incluye tanto las condiciones abióticas, como 

las interacciones biológicas (Hutchinson, 1957). 

 

Tanto el nicho ecológico, como la distribución geográfica, son atributos complejos y difíciles de 

estimar, ya que dependen de un proceso dinámico que está influenciado por la interacción de 

factores biológicos, ecológicos y biogeográficos que varían a través del tiempo (Zunino y Zullini, 

2003). Esta interacción se puede representar de manera gráfica por el diagrama BAM (Fig. 8), 

donde “B” corresponde a los factores bióticos, “A” a los factores abióticos  nic o fundamental) 

y “M” al área accesible para la especie.  a interacción entre “A” y “B”  A∩B) determina el área 

de distribución potencial o nic o reali ado, mientras que la interacción entre las tres  A∩B∩M) 

determina la distribución real de la especie (Soberón y Peterson, 2005; Ríos-Muñoz et al., 2021). 
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Figura 8. Representación esquemática del diagrama BAM. G = espacio geográfico, B = 
factores bióticos, A = factores abióticos y M = área accesible para la especie. Modificado de 
Soberón y Peterson, 2005. 

 

Según Hutchinson, cada punto en el espacio geográfico corresponde a un punto en el espacio 

ecológico, mientras que cada punto en el espacio ecológico puede corresponder a uno o más 

puntos en el espacio geográfico, ya que dos o más sitios pueden tener condiciones análogas 

(Hutchinson, 1957). El espacio geográfico, como su nombre lo indica, hace referencia a un 

conjunto de puntos o coordenadas geográficas, mientras que el espacio ecológico hace 

referencia a el conjunto de condiciones bióticas y abióticas propias de cada punto en el espacio 

geográfico. A esto se le denomina dualidad de Hutchinson y ha sido de gran importancia en 

áreas como la ecología, biogeografía y evolución, ya que establece una relación directa entre las 

variables del entorno y el área de distribución de una especie (Hutchinson, 1957).  

 

En la actualidad se han desarrollado numerosos métodos para determinar el nicho ecológico de 

las especies (Ríos-Muñoz et al., 2021). La decisión del método a emplear depende en gran 

medida de los datos con los que se disponga, es decir, datos de presencias y ausencias, 

generados a partir de muestreos sistemáticos, o datos únicos de presencia, obtenidos a partir 

de bases de datos de museos y herbarios. El algoritmo de máxima entropía de MAXENT (Phillips 

et al., 2006) es uno de los más empleados, ya que se ha comprobado su efectividad cuando se 

emplean únicamente datos de presencia (Elith et al., 2006, 2011). Se basa en un modelo 

correlativo, que busca un conjunto de funciones que relacionen las variables ambientales y la 
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M 

G 
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idoneidad del hábitat, con el fin de calcular un aproximado del nicho ecológico y la distribución 

potencial de la especie (Phillips et al., 2006; Warren y Seifernt, 2011).  

 

MAXENT emplea dos tipos de datos, los registros de presencia y los puntos de fondo. Los 

registros de presencia hacen referencia a las coordenadas geográficas donde ha sido reportada 

la especie. Los puntos de fondo son coordenadas seleccionadas al azar, dentro del área de 

calibración o área accesible para la especie y se denominan pseudoausencias (Phillips et al., 

2006; Phillips y Dudík, 2008). A partir de ambos puntos se extraen los valores de las variables 

ambientales y, estas variables son posteriormente transformadas, según cinco métodos 

distintos, lineal, de producto (el producto de todas las combinaciones de variables posibles), 

cuadrático, de bisagra (permite un cambio en el gradiente de la respuesta), de limite (permite 

un “paso” en la función ajustada) y categórico. A estas nuevas variables transformadas se les 

conoce como características y dependiendo de cuáles y cuantas se empleen será la complejidad 

del modelo (Elith et al., 2011).    

 

Ya transformadas las variables, el algoritmo de máxima entropía busca una función de 

adecuación marginal (f(z)) para cada variable, que tenga una media igual a la función 

condicional dada por los datos empíricos (f1(z)). Un cumplimiento estricto, puede dar como 

resultado modelos sobreajustados, por lo que MAXENT proporciona la opción de emplear un 

proceso llamado multiplicador de regularización, de manera que permite que las distribuciones 

modeladas, se encuentren dentro de un intervalo alrededor de la media empírica en lugar de 

ser igual a esta. Entre mayor sea el multiplicador de regularización usado, más relajado será el 

modelo (Warren y Seifernt, 2011). 

 

Al conocer la densidad condicional de las variables en los sitios de presencia (f1(z)) y la densidad 

marginal de las variables en los puntos de fondo (f(z)), es posible conocer la probabilidad 

condicional de ocurrencia (log(f1(z)/f(z)), en cada uno de los pixeles del área de estudio (Elith et 

al., 2011). A este proceso MAXENT le denomina salida logística y da como resultado, pixeles con 

valores que van de 0 a 1, e indican la probabilidad de presencia de la especie en cada pixel, 

siendo 1, el 100% de probabilidad (Phillips y Dudík, 2008).  
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Una vez ajustado el modelo al área de calibración, puede ser transferido en el tiempo o el 

espacio, empleando un nuevo conjunto de variables climáticas. Por lo que es una herramienta 

útil para estudiar eventos de cambio climático, ya sea durante el pasado o el futuro, así como 

para evaluar la probabilidad de posibles eventos de colonización de nuevas áreas.   

 

Conocer la manera en que las variables ambientales influyen sobre la presencia de las especies, 

es de gran importancia también en estudios filogeográficos, ya que las variables del entorno 

tienen un papel importante en los procesos de aislamiento y divergencia que forjan la 

estructura poblacional de las especies (Avise, 2000; Luna-Aranguré y Vázquez-Domínguez, 

2020). Emplear el modelado de nicho en conjunto con las herramientas filogeográficas, ayuda 

explorar teorías ecológicas y evolutivas para generar hipótesis sobre la historia evolutiva de una 

especie o región (Soberón y Peterson, 2005). 

 

2.9 Modelo de disimilitud generalizada 
 

El modelo de disimilitud generalizada (MDG), es una técnica estadística empleada entre otras 

cosas para analizar y predecir patrones espaciales de cambio en la composición de la diversidad 

biológica. Es una extensión no lineal de la regresión de matrices, es decir, se ajusta usando un 

modelo lineal generalizado (MLG), en lugar de una regresión lineal (Ferrier, 2002).   

 

Se requiere de dos tipos de variables para ajustar el modelo, una matriz de disimilitud biológica 

(variable respuesta) y una matriz de distancia ecológica (variable predictora). En el caso de la 

matriz de disimilitud biológica, pude contener datos de disimilitud composicional, genética o 

filogenética, siempre que los valores se encuentren en un rango de 0 a 1. Las variables 

predictoras, deben ser de preferencia variables continuas, las variables categóricas ordinales no 

son recomendadas, aunque pueden ser usadas, mientras que las variables categóricas 

nominales no se deben usar, ya que crean problemas para el ajuste e interpretación del modelo 

(Ferrier, 2002; Mokany et al., 2022).  
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El objetivo principal de este modelo es predecir la disimilitud biológica entre pares de sitios, en 

función de las diferencias ambientales y ecológicas entre ellos (Fitzpatrick y Keller, 2014). Para 

ello emplea la siguiente función: 

            (1) 

 

Donde     es la disimilitud biológica entre los sitios   y   y   es la distancia ecológica predicha 

entre dichos sitios. La distancia ecológica predicha  , se calcula, de la siguiente manera:  

    ∑ |  (   )    (   )|
 

   
    (2) 

 

En la ecuación 2, el intercepto     se interpreta como el valor de disimilitud esperado entre dos 

sitios donde los valores de las variables ecológicas (variables predictoras) son idénticos. El resto 

de la ecuación hace referencia a la suma de las diferencias absolutas de las variables ecológicas 

transformadas (       , entre los sitios   y  . Las variables ecológicas son transformadas según 

la siguiente ecuación: 

  (  )  ∑       (  )
  

   
   (3) 

 

Donde     es la k-esima función “spline monótona” para la variable   . El coeficiente     es 

ajustado para la    , obtenido empleando el método de máxima verosimilitud (Ferrier, 2002; 

Mokany et al., 2022). La Figura 1 muestra una representación conceptual del procedimiento de 

ajuste del MDG que se describió en los párrafos anteriores (Mokany et al., 2022).   
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Figura 9. Representación conceptual del procedimiento de ajuste del modelo de disimilitud 
generalizada. Modificado de Mokany et al., 2022. 

 

De esta manera es posible generar mapas de cómo la diversidad genética varia a lo largo del 

paisaje (Fitzpatrick y Keller, 2014) y ofrece una solución factible para ir más allá de los 

modelados de nicho, que asumen que todas las poblaciones dentro de una especie responden 

de manera idéntica o no a los gradientes ambientales (Hickerson et al. 2010; Hancock et al. 

2011). 
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3. JUSTIFICACIÓN  
 

Los estudios filogeográficos comparativos permiten entre otras cosas, 1) el entendimiento los 

mecanismos y procesos evolutivos que dieron origen a la diversidad genética de biotas 

regionales, 2) la identificación de los procesos de aislamiento y diversificación de los linajes, 3) 

la detección el impacto que tuvieron los cambios climáticos del Pleistoceno sobre la evolución 

de las especies, 4) y la identificación de linajes en vía de extinción y descubrir redes de 

interacción entre las especies de una comunidad. Gracias a esto es posible identificar áreas 

prioritarias para asegurar la conservación de biotas con un alto potencial evolutivo (Moritz y 

Faith, 1998; Taberlet, 1998; Marske et al., 2013). Esta información es de mucha importancia 

para definir áreas naturales para la conservación bajo la perspectiva de potencial evolutivo de 

las especies ante el cambio climático y estimar si las actuales Áreas Naturales Protegidas 

cumplirán su función de conservación de la biodiversidad en el futuro. 
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4. HIPÓTESIS  
 

Teniendo en cuenta la estabilidad de la biota regional en la Península de Baja California durante 

el periodo interglaciar (129,000 años) y dado que las especies codistribuidas dentro de la 

península están adaptadas a ambientes cálidos, se espera encontrar congruencia espacial en la 

diversidad genética y los niveles de diferenciación poblacional, debido a una respuesta 

compartida a las fluctuaciones climáticas del Pleistoceno. 
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5. OBJETIVOS 
 
5.1 Objetivo general  
 

Determinar si las fluctuaciones climáticas del Pleistoceno impactaron de la misma forma los 

patrones de diversidad genética intra e interpoblacional de un grupo selecto de flora y fauna en 

la península de Baja California. 

 

5.2 Objetivos particulares  
 

1. Determinar las áreas geográficas con mayor nivel de diversidad genética intra-

poblacional entre las especies estudiadas. 

2. Determinar la influencia de las distancias geográficas sobre los niveles de diferenciación 

genética de las especies de estudio. 

3. Evaluar la congruencia espacial de los niveles de diferenciación genética entre las 

especies.  

4. Correlacionar las congruencias espaciales con los cambios climáticos del Pleistoceno. 
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6. MATERIAL Y MÉTODOS  
 
6.1 Origen de los datos genéticos 
 

El presente estudio es parte del proyecto “Filogeografía Comparada en el noroeste de México”, 

liderado por el Dr. Francisco Javier García de León (CB-CONACYT-2008-01-106925). Como parte 

de este proyecto, se realizaron los estudios de genotipificación de los loci microsatélites de las 

seis especies de este estudio. Se genotipificaron 10 loci para Pachycereus pringlei (Gutiérrez-

Flores et al., 2016), 6 para Stenocereus gummosus (Lozano Garza, 2013), 5 para Pardosa sierra 

(Correa Ramírez, 2010), 15 para Dipsosaurus dorsalis (Valdivia-Carrillo et al., 2017), 17 para 

Melanerpes uropygialis (Olivas Hernández, 2018) y 16 para Basillinna xantusii (González-Rubio 

et al., 2016b). En las Figuras A1 a A6 de la sección de Anexos se detallan las características 

principales de los loci para cada especie.     

 

6.2 Sitios de muestreo  
 

Se realizó un muestreo exhaustivo a lo largo de la PBC, con la finalidad de recolectar muestras 

de tejido para las seis especies del estudio. A continuación, se detalla la ubicación de los sitios 

de muestreo para cada una de las especies.  

 

6.2.1 Pachycereus pringlei  
 

Se muestrearon un total de 455 individuos en 20 localidades distintas. La Figura 10, muestra la 

ubicación geográfica de los sitios de muestreo. En la Tabla A1 se presentan las coordenadas y el 

número de muestras para cada una de las localidades. 
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Figura 10. Sitios de muestreo de Pachycereus pringlei a lo largo de la Península de Baja 
California. Los puntos negros enumerados corresponden a los sitios de muestreo (Tabla A1). 

 

6.2.2 Stenocereus gummosus   
 

Se muestrearon un total de 321 individuos en 17 localidades distintas. La Figura 11, muestra la 

ubicación geográfica de los sitios de muestreo. En la Tabla A1 se presentan las coordenadas y el 

número de muestras para cada una de las localidades. 
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Figura 11. Sitios de muestreo de Stenocereus gummosus a lo largo de la Península de Baja 
California. Los puntos negros enumerados corresponden a los sitios de muestreo (Tabla A1). 

 

6.2.3 Pardosa sierra   
 

Se muestrearon un total de 296 individuos en 7 localidades distintas. La Figura 12, muestra la 

ubicación geográfica de los sitios de muestreo. En la Tabla A1 se presentan las coordenadas y el 

número de muestras para cada una de las localidades. 
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Figura 12. Sitios de muestreo de Pardosa sierra a lo largo de la Península de Baja California. 
Los puntos negros enumerados corresponden a los sitios de muestreo (Tabla A1). 

 

6.2.4 Dipsosaurus dorsalis    
 

Se muestrearon un total de 419 individuos en 28 localidades distintas. La Figura 13, muestra la 

ubicación geográfica de los sitios de muestreo. En la Tabla A1 se presentan las coordenadas y el 

número de muestras para cada una de las localidades. 
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Figura 13. Sitios de muestreo de Dipsosaurus dorsalis a lo largo de la Península de Baja 
California. Los puntos negros enumerados corresponden a los sitios de muestreo (Tabla A1). 

 

6.2.5 Melanerpes uropygialis     
 

Se muestrearon un total de 264 individuos en 31 localidades distintas. La Figura 14, muestra la 

ubicación geográfica de los sitios de muestreo. En la Tabla A1 se presentan las coordenadas y el 

número de muestras para cada una de las localidades. 
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Figura 14. Sitios de muestreo de Melanerpes uropygialis a lo largo de la Península de Baja 
California. Los puntos negros enumerados corresponden a los sitios de muestreo (Tabla A1). 

 

6.2.6 Basilinna xantusii      
 

Se muestrearon un total de 100 individuos en 14 localidades distintas. La Figura 15, muestra la 

ubicación geográfica de los sitios de muestreo. En la Tabla A1 se presentan las coordenadas y el 

número de muestras para cada una de las localidades. 
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Figura 15. Sitios de muestreo de Basilinna xantusii a lo largo dl estado de Baja California Sur. 
Los puntos negros enumerados corresponden a los sitios de muestreo (Tabla A1). 

 

6.3 Determinación de las áreas geográficas con mayor nivel de diversidad genética intra-
poblacional entre las especies estudiadas. 
 

Con la finalidad de ubicar las áreas geográficas que albergan una mayor diversidad genética, se 

emplearon los métodos que se describen a continuación. 

 

6.3.1 Calculo de la heterocigosidad esperada no sesgada 
 

Los niveles de diversidad genética para cada sitio de muestreo en cada una de las especies, se 

calcularon mediante la heterocigosidad esperada no sesgada (uHe). Para las estimaciones se usó 

el software de GenAlEx 6.5 (Peakall y Smouse, 2012).  
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6.3.2 Georreferenciación de las poblaciones con una mayor diversidad genética  
 

Las zonas de la PBC que albergan una mayor diversidad genética  se georreferenciaron para 

localizar las tres localidades que presentan una mayor uHe, para cada una de las seis especies 

del estudio, para ello se utilizó el software QGIS 3.16.6 (QGIS Development Team, 2022).  

 

6.3.3 Correlación entre los parámetros de diversidad genética intra-sitio y los gradientes de 
latitud y longitud 
 

Como se mencionó en la sección de antecedentes, el clima de la PBC se encuentra asociado a 

diversos factores, entre ellos la latitud y longitud. El régimen pluvial, así como la temperatura de 

la península se ven afectados por el amplio gradiente latitudinal que esta presenta. De manera 

menos obvia, el gradiente longitudinal juega también un papel muy importante en el clima, la 

porción este de la península se ve fuertemente afectada por el GC, un cuerpo de agua cálido, 

mientras que la porción oeste se ve afectada por el Océano Pacifico, un cuerpo de agua frio, 

además de estar separados por un sistema montañoso que recorre el largo de la península, y 

que en ocasiones actúa como sombra orográfica impidiendo una distribución homogénea de las 

precipitaciones. Es por ello por lo que se buscó una correlación entre la diversidad genética con 

la latitud y la longitud. Para ello se empleó el análisis de correlación de Kendall. Se realizaron 14 

análisis independientes. Para los primeros dos análisis, se realizó una base de datos empleando 

las coordenadas geográficas y los valores de diversidad genética (uHe) de las poblaciones de 

todas las especies en conjunto. Los datos se estandarizaron y se transformaron calculando el 

cuadrado de cada uno de ellos. A partir de esta base de datos se evaluó el nivel de correlación 

de Kendall (T) entre la uHe y la latitud y longitud. Para el resto de los 12 análisis se realizó el 

mismo procedimiento empleando las bases de datos individuales para cada especie, en este 

caso los datos se emplearon sin modificar, es decir, no se estandarizaron ni transformaron. En la 

sección de resultados se reportan los valores del coeficiente de correlación de Kendall (T) y los 

valores de significancia estadística (p) para cada uno de los análisis. Los análisis de correlación se 

reali aron usando la función “cor.test” del paquete “stats” de R 4.1.2 (R Core Team, 2021). 
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6.4 Determinación de la influencia de las distancias geográficas sobre los niveles de 
diferenciación genética de las especies de estudio. 
 

Para analizar la influencia de las distancias geográficas sobre las distancias genéticas se usaron 

los métodos que se describen a continuación: 

 

6.4.1 Prueba de Mantel 
 

Se calcularon las distancias genéticas de Nei (Nei, 1987) a partir de las frecuencias alélicas de los 

microsatélites, y se estimaron las distancias geográficas Euclidianas entre cada uno de los sitios 

de muestreo. Se realizó una prueba de Mantel entre ambas variables empleando el software de 

GenAlEx 6.5 (Peakall y Smouse, 2012). Este análisis se realizó con la finalidad de conocer si la 

distancia geográfica tiene un efecto sobre las distancias genética. Para este análisis se 

emplearon únicamente los sitios de muestreo que se encuentran dentro de la PBC, es decir, se 

excluyeron los que están dentro de islas y dentro del continente. En la Tabla 1, se muestran las 

localidades de cada especie que se consideraron para este análisis.   

 

Tabla 1. Localidades de cada especie empleadas para el analisis de aislamiento por 
distancia.  

Especie Pachycereus pringlei Stenocereus gummosus Pardosa sierra 

Localidades 
incluidas 

El Comitán (L01), El Cien 
(L03), Cabo San lucas 

(L05), El Carrizal (L12), La 
Soledad (L16), Santa 
Águeda (L20), Punta 
Prieta (L22), Piedra 

Blanca (L24), El Cuarenta 
(L26), Bahía Concepción 

(L28), Cataviña (L29), San 
Pedro (L30), San Gregorio 

(L45) y López Mateos 
(L46). 

El Comitán (L01), El Cien 
(L03), Puente Querétaro 

(L04), San Lucas (L05), 
Caduaño, Santa (L10) 

Teresita, Todos Santos 
(L13), Camino a Santa 
Águeda (L20), Punta 
Prieta (L22), Rancho 

Piedra Blanca (L24), El 40. 
Mesa Salina (L26), San 

Fernando Velicata (L29), 
San Pedro (L30), San 

Pedro 2 (L34), Isla Tiburón 
2 (L40) y Bahía Sargento 2 

(L43). 

Cadejé (L01), Ensenada 
(L02), El Novillo (L03), El 
Rosarito (L04), Sierra de 

la Laguna (L05), San 
Isidro – La Purísima (L06) 
y San Pedro de la Presa 

(L07). 

Especie Dipsosaurus dorsalis Melanerpes uropygialis Basilinna xantusii 
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Localidades 
incluidas 

El Arco (L01), Entronque 
a Bahía de los Ángeles, 

(L02), Bahía de los 
Ángeles (L03), El Comitán 
(L07), San Dionisio (L08), 
El Gaspareño (L10), Presa 

Ihuajil (L12), San Luis 
Gonzaga (L14), Loreto 
(L15), Los Planes (L16), 

Comondú (L17), Mulegue 
(L18), El Pilar (L19), 

Puertecitos (L20), San 
Antonio de la Sierra 

(L22), San Isidro (L23), 
San Javier (L24), Valle 

Trinidad (L26), Volcán de 
las tres vírgenes (L27) y 

Vizcaino (L28). 

Santiago (L01), San 
Dionisio (L02), San 

Antonio (L03), San Blas 
(L04), Ciudad de La Paz 
(L05), El Sauzal (L06), El 

Comitán (L07), Arroyo-El 
Triunfo (L08), Santo 

Domingo (L09), Isla San 
José (L10), San Javier 

(L13), San José de 
Comondú (L14), La 

Purísima (L15), San Isidro 
(L16), Carambuche, (L17), 

San Nicolás (L18), San 
José de Magdalena (L19), 

San Ignacio (L20), La 
Soledad (L21), San Borja 

(L23), Bahía de Los 
Ángeles (L24), Cataviña 
(L25) y San Felipe (L26). 

Carambuche (L01), 
Estero San Nicolás (L02), 
La Soledad (L03), Rancho 

Monte Alto (Museo; 
L04), Rancho San Isidro 

(L05), San Dionisio 
(Museo; L06), San 

Ignacio (L07), San José de 
Comondú (L09), San José 
de Magdalena (L10), San 

Miguel de Comondú 
(L11), Santa Gertrudis 
(L12), Santiago (L13) y 

Sierra de La Laguna (L14). 

 
 
6.5 Evaluación de la congruencia espacial de los niveles de diferenciación genética entre las 
especies. 
 

6.5.1 Análisis de varianza molecular 
 

Se realizó un análisis de varianza molecular (AMOVA) en el programa Arlequin 3.5.2.2 (Excoffier 

et al., 2005), este análisis tomo en cuenta los F estadísticos globales para conocer cómo se 

encuentra distribuida la variación genética entre y dentro de los sitios de muestreo de cada una 

de las especies. El FST global, es un indicador del nivel de diferenciación genética que existe 

entre las localidades y toma valores de 0 a 1. Al equilibrio entre la migración y deriva, cuando 

tiene un valor de 0 se le conoce como panmixia y significa que existe un apareamiento aleatorio 

entre todos los sitios de muestreo, mientras que cuando tiene un valor de 1 significa que los 

individuos de los sitios de muestreo no comparten información genética entre ellos, dando 

evidencias sobre la diferenciación entre las localidades de muestreo (Balloux y Lugon-Moulin, 

2002; Holsinger y Weir, 2009).  
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6.5.2 Análisis de congruencia entre matrices de distancia de Nei 
 

Con la finalidad de conocer la congruencia entre los niveles de diferenciación genética de las 

especies del estudio, se realizó un análisis de congruencia entre matrices de distancia genética 

(CADM, por sus siglas en inglés). Debido a que el muestreo no se llevó a cabo en los mismos 

sitios para todas las especies, las localidades se dividieron en grupos, según un gradiente 

latitudinal. Fue a partir de estos grupos que se calcularon las distancias genéticas de Nei, 

empleando el programa GenAlEx 6.5 (Peakall y Smouse, 2012).  

 

Se realizaron dos análisis de manera independiente, el primero abarcando toda la PBC y el 

segundo acotando el área geográfica en relación con la distribución del colibrí. Para el primer 

análisis, las poblaciones se dividieron en 9 grupos, según un gradiente latitudinal de 1° (≈110.5 

km) y se compararon únicamente cuatro especies (P. pringlei, S. gummosus, D. dorsalis y M. 

uropygialis), ya que el número de localidades muestreadas para P. sierra y B. xantusii no fueron 

suficientes para cubrir estos 9 grupos. Para el segundo análisis, las poblaciones se dividieron en 

4 grupos, según un gradiente latitudinal de 1.5° (≈167 km) y se compararon las seis especies del 

estudio. En las Tablas 2 y 3, se muestran las localidades que pertenecen a cada uno de los 

grupos, para cada especie, en el primer y segundo análisis, respectivamente.  

 

La congruencia entre las matrices de distancia de Nei se evaluó según el estadístico W de 

Kendall, el cual se calculó usando la función CADM.global del paquete ape de R (Paradis y 

Schliep, 2019). El estadístico W toma valores de 0 a 1, siendo 0, incongruencia total entre las 

matrices y 1, congruencia total. Para evaluar la significancia del análisis, se utilizaron el 

estadístico de chi cuadrada de Friedman y la probabilidad de permutación, empleando 100 000 

permutaciones. La hipótesis nula sustenta que no existe congruencia entre ninguna de las 

matrices, mientras que la hipótesis alternativa sustenta, que al menos dos matrices son 

congruentes entre ellas (Legendre y Lapointe, 2004; Campbell, 2009; Campbell et al., 2011). 

 

Se realizó un análisis posterior, donde cada una de las matrices de distancia se permuta a la vez. 

A partir de este análisis, se calculó la media de Mantel para cada matriz y se evaluó su 

significancia usando la probabilidad de permutación corregida según el ajuste de Bonferroni. En 
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este caso, la hipótesis nula indica que dicha matriz no presenta congruencia con ninguna de las 

matrices del grupo, mientras que la hipótesis alternativa, sustenta que la matriz es congruente 

con al menos otra de las matrices del grupo (Legendre y Lapointe, 2004; Campbell, 2009; 

Campbell et al., 2011). El análisis se realizó empleando la función CADM.post del paquete ape 

de R (Paradis y Schliep, 2019). 

 

Tabla 2. Localidades empleadas para el análisis de congruencia de matrices según un 
gradiente latitudinal de 1°. En la Tabla A1 se muestran los detalles de cada localidad. 

Grupo 1 2 3 4 5 6 7 8 9 

M. 
uropygialis 

L26 L25 L24 L23 L19, 
L20 

L13, 
L14, 
L15, 
L16, 
L17 

L9, 
L10, 
L21 

L3, L4, 
L5, L7, 

L8, 
L18 

L1, L2, 
L6 

P. pringlei L30 L29 L22, 
L35, 
L41 

L24, 
L34 

L20 L26, 
L28, 
L45 

L16, 
L32, 
L43, 
L46 

L1, L3, 
L12, 
L15 

L5 

D. dorsalis L26 L14, 
L20 

L3, L2 L1 L18, 
L21, 
L27, 
L28 

L4, L6, 
L15, 
L17, 
L23, 
L24 

L11, 
L12, 
L13, 
L25 

L5, L7, 
L9, 

L16, 
L19, 
L22 

L10, 
L8 

S. 
gummosus 

L30, 
L34 

L29 L22, 
L36, 
L40, 
L41, 
L43 

L24 L20 L26 L4 L1, L3 L5, 
L10, 
L13 

 

Tabla 3. Localidades empleadas para el análisis de congruencia de matrices según un 
gradiente latitudinal de 1.5°. En la Tabla A1 se muestran los detalles de cada localidad. 

Grupo 1 2 3 4 
Localidades 
eliminadas 

M. uropygialis L19, L20 
L13, L14, 

L15, L16, L17 

L3, L4, L8, L7, 
L5, L10, L21, 

L28, L9 
L1, L2, L6 

L23, L24, 
L25, L26, 
L27, L28, 
L22, L30, 
L37, L32, 
L35, L39 

P. pringlei L20 
L26, L28, 

L43, L45, L46 
L1, L3, L12, 

L15, L16, L32 
L5 

L30, L29, 
L22, L35, 
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L41, L24, L34 

D. dorsalis 
L1, L18, L21, 

L27, L28 

L4, L6, L11, 
L13, L15, 

L17, L23, L24 

L12, L19, 
L25, L7, L9, 
L22, L16, L5 

L8, L10 
L26, L14, 

L20, L3, L2 

B. xantusii L7, L10, L12 
L2, L1, L5, L9, 

L11, L4, L8 
L3 L6, L13, L14 Ninguna 

S. gummosus L20 L26, L4 L1, L3 L5, L10, L13 

L30, L34, 
L29, L22, 
L36, L40, 

L41, L43, L24 

P. sierra L4 L1, L6 L3, L7 L5 L2 

 

6.6 Correlación de las congruencias espaciales con los cambios climáticos del Pleistoceno 
 

6.6.1 Modelado de nicho ecológico  
 

Para cumplir con el objetivo de evaluar si las congruencias de matrices de diferenciación 

genética están correlacionadas con los cambios climáticos del Pleistoceno, se realizó el 

modelado de nicho ecológico y la distribución potencial de las especies del estudio, durante el 

periodo actual y durante el UMG, así como su relación con los factores climáticos (temperatura 

y precipitación).  Para ello se usaron los registros de presencia de D. dorsalis, P. pringlei y P. 

sierra obtenidos de trabajos previos (González-Trujillo et al., 2016; Gutiérrez-Flores et al., 2016; 

Valdivia-Carrillo et al., 2017), por lo que las bases de datos ya se encontraban curadas.  

 

En el caso de M. uropygialis y B. xantusii los registros se obtuvieron del catálogo de metadatos 

geográficos de la Comisión Nacional para el Conocimiento y Uso de la Biodiversidad (CONABIO). 

Para estas especies se eliminaron los registros que se encontraban fuera del área de estudio, así 

como los registros repetidos en cada uno de los pixeles de las capas climáticas. Asimismo, para 

completar un base de datos robusta se añadió los sitios de muestreo del presente estudio.  

 

La base de datos de S. gummosus se obtuvo de Global Biodiversity Information Facility (GBIF) 

(https://doi.org/10.15468/dl.7w7zrv), para esta especie se eliminaron los registros sin 

coordenadas, así como aquellos que estaban fuera del área de estudio y los repetidos en cada 

píxel. Se corroboro que los registros estuvieran respaldados en colecciones biológicas de 

https://doi.org/10.15468/dl.7w7zrv
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museos u herbarios para dar valides a los datos, para esta especie también se añadió los sitios 

de muestreo del presente estudio.  

 

Con la finalidad de unificar el estudio, se utilizó la misma área de calibración para todas las 

especies. Dicha área se calculó realizando un buffer de 1.5° (~160 km) a partir de los puntos de 

presencia de M. uropygialis, debido a que es la especie con la distribución más amplia estudiada 

y los registros del resto de las especies se encuentran dentro de este polígono.  

 

Como variables abióticas se usaron las 19 capas climáticas de WorldClim 2.1 (Fick y Hijimans, 

2017), las cuales fueron descargadas con una resolución de 30 segundos y se cortaron según el 

área de calibración establecida. Se decidió emplear las 19 variables de WorldClim, sin importar 

el grado de correlación entre ellas, debido a que se ha demostrado que el algoritmo de Maxent 

puede regular la contribución de predictores redundantes, y no se ha encontrado una mejora 

significativa en los modelos en que se eliminaron las variables altamente correlacionadas, 

incluso cuando se realiza la transferencia del modelo a otras condiciones climáticas (Feng et al., 

2019).   

 

El modelado de nicho ecológico se realizó empleando el algoritmo de máxima entropía de 

Maxent (Phillips et al., 2006) en el paquete ENMeval 2.0.3 de R (Muscarella et al., 2014). El 

paquete ENMeval 2.0.3 permite realizar varios modelos a la vez, empleando distintas 

combinaciones de tipos de funciones (linear, cuadrática, de producto, de umbral y de bisagra) y 

diferentes valores del multiplicador de regularización. El paquete ofrece también, seis opciones 

para la partición de los datos de entrenamiento y de prueba, así como seis métricas distintas 

para la evaluación del modelo (Muscarella et al., 2014; Kass et al., 2021). Para el presente 

análisis, se utilizó la partición de datos en bloque, la cual divide los datos de ocurrencia y los 

puntos de fondo en cuatro grupos de igual número, según la latitud y la longitud. Este método 

de partición se recomienda cuando el modelo es transferido en el tiempo o el espacio (Wenger 

y Olden, 2012; Muscarella et al., 2014). El tipo de funciones utilizadas se determinó con base a 

el número de puntos de registro que se tienen para cada especie, siguiendo las 

recomendaciones de Phillips y colaboradores, 2006 y Phillips y Dudík 2008 (Phillips et al., 2006; 
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Phillips y Dudík, 2008). En la Tabla 4, se muestran las combinaciones empleadas para cada una 

de las especies. Se estableció un número de puntos de fondo de 10 000 y se probaron cuatro 

valores de multiplicador de regularización, 0.5, 1, 1.5 y 2. No se realizó el procedimiento 

conocido como “atado” o “fijación” ya que no se recomienda cuando el modelo va a ser 

transferido a otras condiciones climáticas. Se eligió el mejor modelo según el criterio de 

información de Akaike corregido (AICc). Dicho criterio es calculado usando el conjunto de datos 

completo, por lo que no se ve afectado por el método de partición utilizado (Muscarella et al., 

2014), además de que previene la sobre-parametrización y sobreajuste del modelo, en 

comparación con las métricas basadas en el área bajo la curva (AUC) (Warren y Seifernt, 2011).  

 

Tabla 4. Ajustes empleados para la elaboración de los modelos de nicho ecológico. PE = 
puntos de entrenamiento, PP = puntos de prueba, MR = multiplicador de regularización, N = 
número de modelos generados, Q = cuadrática, L = lineal, P = producto y H = bisagra. 

Especie PE/PP Funciones MR N 

Pachycereus pringlei 60/20 Q, LQ, LQP y LQHP 0.5, 1, 1.5 y 2 16 

Stenocereus 

gummosus 
120/40 Q, LQ, LQP y LQHP 0.5, 1, 1.5 y 2 16 

Pardosa sierra 11/3 Q, LQ, H 0.5, 1, 1.5 y 2 12 

Dipsosaurus dorsalis 228/75 Q, LQ, LQP y LQHP 0.5, 1, 1.5 y 2 16 

Melanerpes 

uropygialis 
284/94 Q, LQ, LQP y LQHP 0.5, 1, 1.5 y 2 16 

Basilinna xantusii 116/38 Q, LQ, LQP y LQHP 0.5, 1, 1.5 y 2 16 

 

Una vez obtenido el mejor modelo para cada una de las especies, se proyectó al UMG 

empleando las 19 capas climáticas de WorldClim versión 1.4 (Hijmans et al., 2005) según tres 

modelos de circulación global, (1) el modelo del sistema climático comunitario (CCSM4) (Gent et 

al., 2011), (2) el modelo para la Investigación Interdisciplinaria sobre el Clima (MIROC-ESM) 

(Hasumi y Emori, 2004) y (3) el Modelo del sistema terrestre del Instituto Max Planck de 

Meteorología (MPI-ESM-P) (Giorgetta et al., 2013). Las capas se descargaron con una resolución 

de 2.5 minutos y fueron previamente remuestreadas a 30 segundos, así como cortadas según el 

área del estudio. Se obtuvo un modelo consenso calculando el promedio de los ráster obtenidos 
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a partir de los tres modelos de circulación global. Todos los mapas se realizaron utilizando el 

software QGIS 3.16.6 (QGIS Development Team, 2022).  

 

6.6.2 Modelo de disimilitud generalizada 
 

Con la finalidad de asociar la diferenciación genética con las variables ambientales y visualizar 

de manera gráfica los patrones de diferenciación genética para cada una de las especies, se 

realizó un modelo de disimilitud generalizada (MDG) (Ferrier, 2002). 

 

Los valores de las variables climáticas para cada sitio de muestreo para cada una de las seis 

especies se extrajeron usando la función “extract” del paquete raster (Hijmans, 2022) de R a 

partir de las capas climáticas del presente de World Climm (Fick y Hijimans, 2017). Se realizó un 

análisis de correlación empleando la función “cor” del paquete stats de   (R Core Team, 2021) y 

se eliminaron las variables con un coeficiente de correlación de Pearson mayor o igual a 0.8. 

Como variable respuesta se usó la matriz de disimilitud genética que se obtuvo a partir de las 

distancias genéticas de Edwards, empleando la función “dist.genpop” del paquete adegenet de 

R (Jombart, 2008).  

 

 a función, “formatsitepair” del paquete gdm (Fitzpatrick et al., 2021) se usó para combinar los 

datos biológicos y climáticos y producir una tabla de pares de sitios en el formato requerido 

para el ajuste del modelo. Una vez creada esta tabla, el ajuste del modelo se hizo con la función 

“gdm” del paquete gdm. Cabe destacar que la distancia geográfica, no se empleó como variable 

predictora, únicamente las variables ambientales. Se realizó una prueba de 50 permutaciones 

para evaluar la significancia del modelo y la importancia relativa de las variables predictoras, 

empleando la función “gdm.varImp” del paquete gdm.  

 

Cuando el modelo fue significantivo, se transfirió a las condiciones climáticas actuales y del 

UMG, empleando las capas climáticas disponibles en WorldClimm (Hijmans et al., 2005). Las 

capas se recortaron según la distribución de la especie, con base a lo encontrado en el análisis 

de modelado de nicho ecológico. Posteriormente fueron transformadas al modelo previamente 

ajustado, usando la función gdm.transform del paquete gdm. Se extrajeron los valores de las 
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capas climáticas ya transformadas para cada uno de los pixeles y se realizó un análisis de 

componentes principales (ACP) usando la función prcomp del paquete stats de R. La función 

predict.gdm del paquete gdm se empleó para hacer la predicción de las distancias genéticas 

entre los pares de sitios, empleando los ráster correspondientes a los tres componentes 

principales obtenidos. Una vez hecho esto, los tres ráster fueron escalados y se generó un mapa 

de tipo rojo-verde-azul (RGB; por sus siglas en inglés), empleando la función plotRGB del 

paquete raster de R (Hijmans, 2022).  
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7. RESULTADOS 
 
7.1 Determinación de las áreas geográficas con mayor nivel de diversidad genética intra-
poblacional entre las especies estudiadas 
 
7.1.1 Calculo de la heterocigosidad esperada no sesgada 
 

A continuación, se muestran los valores de uHe promedio obtenidos para cada una de las 

especies (Tabla 5). Los valores de uHe por población se muestran en la Tabla A1. 

 

Tabla 5. Valores de heterocigosidad esperada imparcial (uHe) para cada una de las 
especies 

Especies uHe 

Pachycereus pringlei 0.41 
Stenocereus gummosus 0.34 

Pardosa sierra 0.83 
Dipsosaurus dorsalis 0.74 

Melanerpes uropygialis 0.73 
Basilinna xantusii 0.65 

 

7.1.2 Georreferenciación de las poblaciones con una mayor diversidad genética 
 

En la Figura 16, se muestra el mapa de la PBC con las tres primeras poblaciones de cada una de 

las seis especies que muestran una mayor diversidad genética. Como se observa, la zona sur 

concentra los niveles más altos de diversidad genética en la PBC.  
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Figura 16. Tres primeras poblaciones de cada una de las especies de estudio, que muestran 
una mayor heterocigosidad esperada no sesgada. El circulo naranja corresponde a la zona de la 
Península de Baja California que concentra la mayor diversidad genética. 

 

7.1.3 Correlación entre los parámetros de diversidad genética y los gradientes de latitud y 
longitud 
 

En el análisis de correlación de Kendall empleando de manera conjunta los datos de las seis 

especies, se encontró una correlación significativa cuando se evaluó la asociación de la 

diversidad genética con la latitud (T = 0.18, P < 0.05), indicando que la diversidad genética de los 

seis taxa se encuentra concentrada en la zona sur de la península y disminuye gradualmente 

conforme se avanza al norte. No se encontró una correlación significativa cuando se compara la 

diversidad genética de las seis especies con la longitud (T = 0.07, P > 0.05), indicando que el 

gradiente este-oeste no tiene influencia sobre la distribución de la diversidad genética a nivel 
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grupal, aunque, como se muestra en los mapas de las localidades muestreadas (Fig. 10 a 15), los 

puntos de muestreo no se encuentran uniformemente distribuidos en la PBC, lo que puede 

estar afectando la interpretación de los resultados. 

 

En la Tabla 6 se muestran los valores de T correspondientes a la correlación entre los valores de 

uHe para cada una de las especies, con los valores de latitud y longitud de la PBC. Únicamente P. 

pringlei y M. uropygialis muestran una correlación significativa e inversamente proporcional 

entre la latitud y la diversidad genética, indicando que la diversidad aumenta en un gradiente 

norte sur para ambas especies. En el caso de la asociación entre la longitud y la uHe, P. pringlei 

fue el único que mostro valores significativos de correlación, indicando que la diversidad 

genética disminuye en un gradiente este-oeste para esta especie.  

 

Tabla 6. Análisis de correlación entre los valores de heterocigosidad esperada no sesgada 
y las coordenadas de latitud y longitud. 

Especies Latitud Longitud 

 
Valor de T Valor de P Valor de T Valor de P 

P. pringlei -0.575 <0.001 0.533 0.001 

S. gummosus 0.084 0.647 -0.084 0.648 

P. sierra -0.309 0.347 0.309 0.347 

D. dorsalis -0.115 0.404 0.030 0.827 

M. uropygialis -0.252 0.050 0.228 0.076 

B. xantusii -0.347 0.108 0.320 0.138 

  

7.2 Determinación de la influencia de las distancias geográficas sobre los niveles de 
diferenciación genética de las especies de estudio. 
 

7.2.1 Prueba de Mantel 

 

En la prueba de Mantel se encontró una correlación significativa entre las distancias genéticas 

de Nei y las distancias geográficas (km), de las localidades de la PBC para cuatro de las seis 

especies, P. pringlei, S. gummosus, P. sierra y D. dorsalis. En el caso de las dos aves, M. 
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uropygialis y B. xantusii, no se encontró una correlación significativa. En la Tabla 7 se muestran 

los valores de r, R2 y p. Los valores del coeficiente de correlación (r) indican el porcentaje de 

variación genética que se atribuye a el aislamiento por distancia, cuando el análisis es 

significativo.   

 

Tabla 7. Resultados del análisis de aislamiento por distancia para cada especie. Los valores 
significativos se indican con un asterisco (*).  

Especie Valor de R2 Valor de r Valor de P 

D. dorsalis 0.35 0.59 <0.05* 
P. pringlei 0.27 0.52 <0.05* 

S. gummosus 0.25 0.5 <0.05* 
P. sierra 0.13 0.36 <0.05* 

B. xantusii 0.063 0.25 >0.05 
M. uropygialis 0.0267 0.16 >0.05 

 

7.3 Evaluación de la congruencia espacial de los niveles de diferenciación genética entre las 
especies 
 

7.3.1 Estimación de los niveles de diferenciación genética  
 

7.3.2 Pachycereus pringlei  
 

Se encontró un índice de fijación (FST global) de 0.105 significativo (p<0.05), es decir, 

únicamente el 10.5% de la variación genética se encuentra distribuida entre los sitios de 

muestreo, mientras que el resto (89.5%) se encuentra dentro de los sitios de muestreo (Tabla 

8).  

 

Tabla 8. Análisis de varianza molecular entre los sitios de muestreo de Pachycereus 
pringlei. 

Fuente de la variación d.f Suma de 
cuadrados 

Componentes 
de la varianza 

Porcentaje de 
variación 

Entre poblaciones 19 188.017 0.18493 10.5 

Dentro de las 
poblaciones 

890 1403.358 1.57681 89.5 

Total 909 1591.376 1.76173  

Índice de fijación (FST): 0.10497    
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7.3.3 Stenocereus gummosus 
 

Se encontró un índice de fijación (FST global) de 0.04 significativo (p<0.05), es decir, únicamente 

el 4% de la variación genética se encuentra distribuida entre los sitios de muestreo, mientras 

que el resto (96%) se encuentra dentro de los sitios de muestreo (Tabla 9).  

 

Tabla 9. Análisis de varianza molecular entre los sitios de muestreo de Stenocereus 
gummosus. 

Fuente de la variación  d.f Suma de 
cuadrados 

Componentes de la 
varianza  

Porcentaje de 
variación 

Entre poblaciones  16 29.24 0.02994 4.05 

Dentro de las poblaciones  625 443.875 0.7102 95.95 

Total 641 473.115 0.74014  

Índice de fijación (FST): 0.04045    

 

7.3.4 Pardosa sierra 
 

Se encontró un índice de fijación (FST global) de 0.029 significativo (p<0.05), es decir, 

únicamente el 2.9% de la variación genética se encuentra distribuida entre los sitios de 

muestreo, mientras que el resto (97.1%) se encuentra dentro de los sitios de muestreo (Tabla 

10).  

 

Tabla 10. Análisis de varianza molecular entre los sitios de muestreo de Pardosa sierra. 

Fuente de la variación  d.f Suma de 
cuadrados 

Componentes de 
la varianza  

Porcentaje de 
variación 

Entre poblaciones  6 41.798 0.06013 2.92 

Dentro de las poblaciones  585 1171.075 2.00184 97.08 

Total 591 1212.873 2.06196  

Índice de fijación (FST): 0.02916    

 

7.3.5 Dipsosaurus dorsalis 
 

Se encontró un índice de fijación (FST global) de 0.072 significativo (p<0.05), es decir, 

únicamente el 7.2% de la variación genética se encuentra distribuida entre los sitios de 
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muestreo, mientras que el resto (92.8%) se encuentra dentro de los sitios de muestreo (Tabla 

11).  

 

Tabla 11. Análisis de varianza molecular entre los sitios de muestreo de Dipsosaurus 
dorsalis. 

Fuente de la variación d.f Suma de 
cuadrados 

Componentes de la 
varianza 

Porcentaje de 
variación 

Entre poblaciones 27 327.757 0.28532 Va 7.21 

Dentro de las poblaciones 810 2973.003 3.67037Vb 92.79 

Total 837 3300.76 3.9557  

Índice de fijación (FST): 0.07213    

 

7.3.6 Melanerpes uropygialis  
 

Se encontró un índice de fijación (FST global) de 0.121 significativo (p<0.05), es decir, 

únicamente el 12.1% de la variación genética se encuentra distribuida entre los sitios de 

muestreo, mientras que el resto (87.9%) se encuentra dentro de los sitios de muestreo (Tabla 

12).  

 

Tabla 12. Análisis de varianza molecular entre los sitios de muestreo de Melanerpes 
uropygialis. 

Fuente de la variación  d.f Suma de 
cuadrados 

Componentes de la 
varianza  

Porcentaje de 
variación 

Entre poblaciones  38 682.068 0.80763 Va 12.12 

Dentro de las poblaciones  555 3250.282 5.85636 Vb 87.88 

Total 593 3932.35 6.66399  

Índice de fijación (FST): 0.12119    

 

7.3.7 Basilinna xantusii 
 

Se encontró un índice de fijación (FST global) de 0.065 significativo (p<0.05), es decir, 

únicamente el 6.5% de la variación genética se encuentra distribuida entre los sitios de 

muestreo, mientras que el resto (87.9%) se encuentra dentro de los sitios de muestreo (Tabla 

13).  
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Tabla 13. Análisis de varianza molecular entre los sitios de muestreo de Basilinna xantusii. 

Fuente de la variación  d.f Suma de 
cuadrados 

Componentes de la 
varianza  

Porcentaje de 
variación 

Entre poblaciones  13 80.149 0.2188 Va 6.56 

Dentro de las poblaciones  186 579.746 3.11692 Vb 93.44 

Total 199 659.895 3.33571  

Índice de fijación (FST): 0.06559    

 

7.3.8 Análisis de congruencia entre matrices de distancia genética de Nei. 
 

Para el primer análisis de congruencia entre matrices de distancia, se encontró un valor de W 

significativo (Tabla 14), lo que indica, que al menos dos de las matrices son congruentes entre 

ellas. En el análisis de media de Mantel, realizado posteriormente, se encontró que únicamente 

S. gummosus y D. dorsalis, presentan valores de significativos (P = 0.027 y 0.034 

respectivamente) (Tabla 15).  

 

Tabla 14. Análisis de congruencia entre matrices de distancia agrupando las localidades de 
Pachycereus pringlei, Stenocereus gummosus, Dipsosaurus dorsalis y Melanerpes uropygialis 
según un gradiente latitudinal de 1°. 

 Estadísticos 

W 0.4780 
Chi 2 66.9339 

Probabilidad de permutación 0.0017* 

 

Tabla 15. Análisis de media de Mantel agrupando las localidades de Pachycereus pringlei, 
Stenocereus gummosus, Dipsosaurus dorsalis y Melanerpes uropygialis según un gradiente 
latitudinal de 1°. 

 P. pringlei S. gummosus D. dorsalis M. uropygialis 

Media de Mantel 0.2134 0.3333 0.3586 0.3111 
Probabilidad 0.1207 0.0069 0.0113 0.0435 

Probabilidad corregida 0.1207 0.0276* 0.0340* 0.0871 

 

Para el segundo análisis de congruencia entre matrices de distancia, se encontró un valor de W 

no significativo (Tabla 17), por lo que no se puede rechazar la hipótesis nula, es decir, todas las 

matrices son incongruentes entre ellas. 
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Tabla 16. Análisis de congruencia entre matrices de distancia agrupando las localidades de 
Pardosa sierra, Pachycereus pringlei, Basilinna xantusii, Dipsosaurus dorsalis, Stenocereus 
gummosus y Melanerpes uropygialis según un gradiente latitudinal de 1.5°. 

 Estadísticos 

W 0.3206 
Chi 2 9.6190 

Probabilidad de permutación 0.0693 

 

7.4 Correlacionar las congruencias espaciales con los cambios climáticos del Pleistoceno 
 

7.4.1 Modelado de nicho ecológico y estimación de la distribución potencial  
 

Se generaron entre 12 y 16 modelos para cada una de las especies. En la Tabla 17 se muestran 

las funciones y valores de multiplicador de regularización del modelo que se seleccionó para 

cada especie, según el valor más bajo de AICc. A pesar de que el AICc se tomó como el criterio 

principal para decidir el modelo con mejor ajuste, se buscó también que el AUC de 

entrenamiento no tuviera valores por debajo de 0.8.  

 

Tabla 17. Parámetros y evaluación de los modelos de nicho ecológico seleccionados para 
cada especie 

Especie Funciones MR AUC de entrenamiento 

Pachycereus pringlei Q 0.5 0.9531 
Stenocereus gummosus Q 0.5 0.9709 
Pardosa sierra Q 2 0.9308 
Dipsosaurus dorsalis LQHP 2 0.9292 
Melanerpes uropygialis LQHP 2 0.8337 
Basilinna xantusii LQHP 1.5 0.9894 

 

En la Tabla 18 se muestran las variables climáticas que tuvieron una mayor importancia para 

cada una de las especies, durante el modelado de nicho ecológico, la precipitación del trimestre 

más seco y la precipitación del mes más seco son las variables que más influyen en la 

distribución de las seis especies, indicando la gran importancia que tienen las precipitaciones en 

la distribución de las especies. 
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Tabla 18. Variables climáticas y su porcentaje de importancia durante el modelado de nicho 
ecológico de cada especie. 

Especie Variable 1 Variable 2 Variable 3 

Pachycereus 
pringlei 

Precipitación del 
trimestre más seco 

(73.6%) 

Estacionalidad de la 
precipitación (6.8%) 

Rango anual de 
temperatura (5.9%) 

Stenocereus 
gummosus 

Rango anual de 
temperatura (37.7%) 

Precipitación anual 
(28.5%) 

Precipitación del 
trimestre más seco 

(23.2%) 

Pardosa sierra 
Precipitación del mes 

más seco (73.7%) 
Precipitación anual 

(9.3%) 
Temperatura máxima 

del mes más cálido (8%) 

Dipsosaurus 
dorsalis 

Precipitación del mes 
más seco (48%) 

Precipitación del 
trimestre más seco 

(18.8%) 

Estacionalidad de la 
precipitación (6.1%) 

Melanerpes 
uropygialis 

Temperatura media del 
trimestre más frío 

(41.5%) 

Temperatura mínima 
del mes más frío 

(11.4%) 

Estacionalidad de la 
temperatura (10.4%) 

Basilinna 
xantusii 

Estacionalidad de las 
precipitaciones (24.4%) 

Precipitación del mes 
más seco (20.2%) 

Precipitación del 
trimestre más seco 

(20.2%) 

 

A continuación, se describe el nicho potencial para cada especie: 

 

La distribución actual del cardón abarca toda la extensión de la PBC (con excepción de la zona 

noroeste), así como las costas de Sonora y Sinaloa. Las zonas con una mayor idoneidad de 

hábitat se encuentran en la zona sur de la península y en la costa de Sonora, a la altura del 

paralelo 28 (Fig. 17a). Durante el UMG las zonas con una mayor idoneidad se encuentran en el 

norte y sur de la península, así como en la intersección entre Baja California y Sonora, reflejando 

quizás dos zonas de refugio (Fig. 17b). 
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Figura 17. Modelado de nicho ecológico de Pachycereus pringlei. a) Actual y b) Durante el 
Último Máximo Glacial. Los puntos negros enumerados corresponden a los sitios de muestreo 
(Tabla A1). 

 

Para el caso de la pitaya, la distribución actual abarca la PBC y las costas de Sonora y Sinaloa, 

teniendo una clara preferencia por las zonas costeras del occidente de la Península (Fig. 18a). 

Durante el UMG se observa un patrón similar, pero las dos áreas de alta idoneidad es una al 

suroeste de la península, a la altura del paralelo 24 y la otra en la zona media de la península, a 

la altura de la isla Cedros (Fig. 18b).  

a b 
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Figura 18. Modelado de nicho ecológico de Stenocereus gummosus. a) Actual y b) Durante el 
Último Máximo Glacial. Los puntos negros enumerados corresponden a los sitios de muestreo 
(Tabla A1). 

 

La distribución potencial actual de la araña lobo actualmente incluye principalmente a toda la 

PBC y las costas de Sonora y Sinaloa, y en menor proporción en Chihuahua, Durango, Nayarit, 

Zacatecas y Jalisco (Fig. 19a). Durante el UMG, el norte y sur de la península son las áreas que 

muestran una mayor idoneidad de hábitat, inclinándose, al igual que la pitaya, por las zonas 

costeras del occidente de la península (Fig. 19b).  

a b 
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Figura 19. Modelado de nicho ecológico de Pardosa sierra. a) Actual y b) Durante el Último 
Máximo Glacial. Los puntos negros enumerados corresponden a los sitios de muestreo (Tabla 
A1). 

 

La distribución potencial actual de iguana del desierto se ubica en la PBC y las costas de Sonora 

y Sinaloa, con excepción de la zona noroeste de la península. Las zonas de mayor idoneidad de 

hábitat se encuentran en la zona sur de la península, siguiendo por las costas orientales, hasta la 

zona de conexión entre Baja California y Sonora. Las costas de Sonora, a la altura del paralelo 

28, muestran también una alta idoneidad de hábitat (Fig. 20a). Durante el UMG se encontró una 

distribución similar a la distribución actual, con la diferencia que las zonas de mayor idoneidad 

se encuentran restringidas únicamente a las zonas costeras del sur de la península y la costa de 

Sonora (Fig. 20b).  

a b 
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Figura 20. Modelado de nicho ecológico de Dipsosaurus dorsalis. a) actual y b) Durante el 
Último Máximo Glacial. Los puntos negros enumerados corresponden a los sitios de muestreo 
(Tabla A1). 

 

La distribución potencial actual del carpintero de Gila es la más amplia en comparación con el 

resto de las especies del estudio, abarca la PBC y los estados del noroeste de México, 

internándose al centro de la república a través de los estados de Jalisco, Zacatecas y 

Aguascalientes. Presenta una clara preferencia de hábitat en el sur de la península y las costas 

continentales (Fig. 21a). Durante el UMG se encontró una distribución similar a la distribución 

actual, siendo también el sur de la península y las costas del continente, las áreas con una 

mayor idoneidad de hábitat (Fig. 21b).  

a b 
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Figura 21. Modelado de nicho ecológico de Melanerpes uropygialis. a) Actual y b) Durante el 
Último Máximo Glacial. Los puntos negros enumerados corresponden a los sitios de muestreo 
(Tabla A1). 

 

El colibrí de Xantus es la especie con la distribución más restringida del estudio, su distribución 

potencial actual se ubica únicamente en la PBC, desde el sur, hasta los 28° de latitud, siendo la 

zona sur la que presenta una mayor idoneidad de hábitat (Fig. 22a). Durante el UMG se observa 

una distribución similar a la actual, la zona de mayor idoneidad de hábitat se encuentra también 

en la zona sur (Fig. 22b).  

a b 
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Figura 22. Modelado de nicho ecológico de Basilinna xantusii. a) Actual y b) Durante el 
Último Máximo Glacial. Los puntos negros enumerados corresponden a los sitios de muestreo 
(Tabla A1). 

 
7.4.2 Modelo de disimilitud generalizada  
 

P. pringlei fue la única especie para la que se logró generar un modelo estadísticamente 

significativo. En la Tabla 19 se muestran los valores del porcentaje de desviación explicado y el 

nivel de significancia, para los modelos de cada una de las especies. En el caso de P. sierra no se 

logró generar un modelo debido al bajo número de localidades muestreadas.  

 

Tabla 19. Porcentaje de desviación explicado y valor de P encontrado según el modelo de 
disimilitud generalizada 

Especie 
Porcentaje de desviación 

explicado 
Valor de P 

Pachycereus pringlei 49.2 < 0.001* 
Stenocereus gummosus 19.5 0.34 

Pardosa sierra - - 
Dipsosaurus dorsalis 7 0.86 

Melanerpes uropygialis 25.3 0.16 
Basilinna xantusii 16.9 0.7 

 

 

a b 
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En la Tabla 20 se muestran las variables climáticas que se emplearon para generar estos 

modelos y su importancia relativa en el modelo de P. pringlei. A partir de ahora únicamente se 

mostrarán los resultados obtenidos para P. pringlei ya que fue el único modelo significativo.  

 

Tabla 20. Importancia relativa de las variables climáticas según el modelo de disimilitud 
generalizada para Pachycereus pringlei.  

Variable Importancia 

Isotermalidad 38.18 
Rango de temperatura anual 27.10 

Precipitación del mes más seco 13.80 
Temperatura media del trimestre más húmedo 9.54 

Estacionalidad de las precipitaciones 3.24 
Precipitación anual 0.03 

Temperatura media del trimestre más frío 0 
Precipitación del trimestre más frío 0 

 

 

En la Figura 23 se muestra la variación genética del cardón a través de la PBC durante el 

presente (Fig. 18a) y el UMG (Fig. 18b). Durante el presente la variación genética del cardón se 

encuentra dividida en un grupo color rojo, que se localiza en el suroeste de la península, uno 

morado en la zona sureste, uno café en la zona media, uno amarillo en la región del Vizcaino, 

uno verde, que se extiende desde la zona media de la península, hasta el norte de las costas de 

Sonora, uno azul en la parte media de las costas de Sonora y finalmente un grupo color morado 

en la zona sur de las costas de Sonora y norte de las costas de Sinaloa (Fig. 23a). Durante el 

UMG el número de grupos genéticos disminuyo, en la zona sur de la península se observan tres 

grupos genéticos, uno verde, otro amarillo y otro rosa, mientras que en la zona norte 

únicamente se observan dos grupos un grupo azul y un grupo verde, que se extiende desde el 

sur de la península hasta Sonora por la costa del Golfo, indicando cierto grado de conectividad 

entre las poblaciones peninsulares y las poblaciones continentales (Fig. 23b). 
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Figura 23. Variación genética de Pachycereus pringlei obtenida mediante el modelo de 
disimilitud generalizada. a) Actual y b) Ultimo Máximo Glacial. Los puntos negros enumerados 
corresponden a los sitios de muestreo (Tabla A1). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

a b 
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8. DISCUSIÓN  
 

Durante el estudio se emplearon dos aproximaciones metodológicas, la filogeografía y el 

modelado de nicho ecológico. Usando la variación genética de marcadores microsatélites e 

interpretándolos bajo una perspectiva filogeográfica, se pudo identificar firmas genéticas 

propias de eventos de dispersión, mientras que el modelado de nicho ecológico en el presente y 

durante el UMG permitió estimar el cambio en el rango de distribución de las especies y 

cuantificar la influencia de los factores abióticos. Con estas herramientas se encontró que la 

diversidad genética de las seis especies del estudio se encuentra asociada con los cambios 

climáticos del Pleistoceno, aunque cada especie reaccionó de manera distinta, con base a sus 

requerimientos ambientales y características intrínsecas, como la capacidad de dispersión.   

 

A continuación, se discuten los resultados obtenidos según cada uno de los objetivos 

planteados. 

 

8.1 Determinación de las áreas geográficas con mayor nivel de diversidad genética intra-
poblacional entre las especies estudiadas 
 

La biodiversidad hace referencia a la variedad biológica que existe, la cual incluye varios niveles 

de organización, desde el paisaje, hasta la variabilidad genética entre los individuos, incluyendo 

los procesos ecológicos y evolutivos que dan origen a dicha diversidad. Dentro de las 

aportaciones de los estudios de filogeografía comparada se encuentra visualizar los patrones en 

la distribución de la variación genética entre especies codistribuidas, e identificar los procesos 

que intervienen en la formación de áreas con una alta diversidad genética (Avise, 2009).  

 

Una de las principales motivaciones para realizar este estudio fue demostrar si las diferentes 

especies analizadas mostraban un patrón común en la repartición espacial de la diversidad 

genética. Los resultados encontrados en los análisis de georreferenciación y los análisis de 

correlación entre la diversidad genética de todas las especies y la latitud sugieren que la zona 

sur alberga la mayor diversidad genética en la PBC. Dicho patrón en la distribución de la 

diversidad genética se ha encontrado en estudios anteriores de filogeografía empleando 
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diferentes especies que se distribuyen en la península, entre ellas la perlita californiana 

(Polioptila californica) (Zink et al., 2000), y el ratón de abazones de Baja California (Chaetodipus 

spinatus) (Álvarez-Castañeda y Murphy, 2014). 

 

Se hipotetiza que la zona sur de la península actuó como refugio durante el UMG, motivo por el 

cual numerosas especies presentan una alta diversidad genética en esta zona. Bajo esta 

hipótesis, se esperaba encontrar un gradiente norte-sur en los niveles de diversidad genética, 

causado por la expansión poblacional postglacial (Provan y Bennett, 2008). Los análisis de 

correlación entre la diversidad genética y la latitud a nivel de especie mostraron que 

únicamente P. pringlei y M. uropygialis presentan este gradiente de diversidad genética. El resto 

de las especies estudiadas aquí, no presentaron un gradiente en la diversidad. A pesar de que 

los valores más altos se concentraron la zona sur, la diversidad genética permaneció 

relativamente estable en el resto de la península. Este patrón de estabilización también se 

encontró en otras especies que presentan alta capacidad de dispersión y presumiblemente un 

alto flujo genético entre las poblaciones durante el proceso de expansión postglacial como es el 

caso del cardenal norteño, Cardinalis cardinalis (Smith et al., 2011) o en especies donde 

existieron múltiples refugios pleistocénicos como es el caso del zorrillo manchado (Spilogale 

gracilis) o la planta conocida como incienso (Encelia farinosa) (Fehlberg y Ranker, 2009; 

Ferguson et al., 2017). Esto debido a que, durante el proceso de expansión, la diversidad 

genética no llegó de una sola dirección, sino de varias a la vez (Provan y Bennett, 2008). El 

hecho de que la zona sur presente una mayor diversidad genética a pesar de la presencia de 

múltiples refugios, se puede explicar por el efecto de procesos demográficos (Provan y Bennett, 

2008). La zona sur de la PBC se caracteriza por su clima tropical y altas precipitaciones en 

comparación con el resto de la península (González-Abraham et al., 2010), lo que 

probablemente ofrece una mayor capacidad de carga y pudo albergar una mayor cantidad de 

individuos previo a los cambios climáticos del Pleistoceno, permitiéndole a su vez, albergar una 

mayor diversidad genética en comparación con los refugios que se encontraban en zonas más 

desérticas. Se encontró un patrón de este tipo en un análisis filogeográfico empleando ADN 

mitocondrial (ADNmt) en la ardilla del desierto (Ammospermophilus leucurus), que mostró 
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evidencias de dos zonas de refugio durante el UMG, una en el centro de la PBC y otra en el sur, 

en la zona sur se encontró una mayor diversidad haplotípica (Whorley et al., 2004).  

 

Independientemente de la hipótesis de los refugios pleistocénicos, los resultados encontrados 

aquí, muestran que el sur de la PBC presenta un alto grado de diversidad genética en todas las 

especies evaluadas, lo que indica que es una región con un alto potencial evolutivo donde 

merece la pena enfocar los esfuerzos para su conservación.  

 

En cuanto al gradiente longitudinal, no se encontraron referencias bibliográficas previas donde 

se haya evaluado la correlación de este gradiente con los niveles de diversidad genética en otras 

especies, sin embargo, se ha reportado una ausencia de conectividad entre las poblaciones del 

este y el oeste de la península, para B. xantusii, lo que indica que las diferencias en las 

condiciones climáticas, topográficas y de vegetación en ambos lados de la península, actúan 

como barrera que impide el flujo genético entre las poblaciones (García-De León et al., 2022, 

aceptado). En el presente estudio se encontró que la diversidad genética de solo una de las seis 

especies estudiadas muestra correlación con el gradiente este-oeste, aunque el resultado puede 

estar sesgado por la estrategia de muestreo, ya que las localidades muestreadas no están 

uniformemente distribuidas a lo ancho de la península. El hecho de que P. pringlei si presentara 

correlación, indica que el gradiente este-oeste tiene influencia sobre los niveles de diversidad 

genética de este cactus. Los niveles más altos de correlación se encontraron en la zona este, es 

decir, las costas del GC, lo que podría significar la existencia de un posible refugio pleistocénico 

en esta área. 

 

8.2 Determinar la influencia de las distancias geográficas sobre los niveles de diferenciación 
genética de las especies de estudio 
 

Según las pruebas de Mantel realizadas, P. pringlei, S. gummosus, P. sierra y D. dorsalis 

muestran un patrón de aislamiento por distancia, lo que podría contradecir los resultados 

encontrados mediante los análisis de agrupamiento Bayesiano realizados en estudios 

filogeográficos anteriores, empleando las mismas bases de datos de microsatélites. En el caso 

de P. pringlei se reporta la existencia de dos grupos genéticos, uno en el norte y otro en el sur 
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de la península (Gutiérrez-Flores et al., 2016), para S. gummosus se reportan dos grupos 

genéticos con un alto grado de mezcla genética (Lozano Garza, 2013), para P. sierra cinco 

grupos genéticos (González-Trujillo et al., 2016), tres para D. dorsalis (Valdivia-Carrillo et al., 

2017) y cinco para B. xantusii (García-De León et al., 2022, aceptado). Cabe mencionar que los 

análisis de agrupamiento Bayesiano empleando el software de STRUCTURE se ven sesgados 

cuando existe un patrón de aislamiento por distancia, al mismo tiempo que la prueba de 

Mantel, se ve sesgada cuando existe un patrón de agrupamiento (Meirmans, 2012), motivo por 

el cual los resultados encontrados se deben tomar con precaución, ya que con los métodos 

empleados no es posible discernir si la variación genética es debido a la formación de grupos 

genéticos discretos, a un patrón de aislamiento por distancia o ambos.    

 

Generalmente el patrón de aislamiento por distancia y el patrón de agrupamiento en clústeres 

genéticos se han interpretado como modelos alternos y contradictorios para explicar la 

variación genética entre las poblaciones, aunque no es del todo cierto. Se puede encontrar un 

patrón de aislamiento por distancia entre poblaciones que se encuentran dentro de un mismo 

clúster genético, debido a que el aislamiento por distancia actúa en diferentes escalas 

geográficas, incluso a nivel de individuos dentro de una misma población (Meirmans, 2012). 

Este patrón de aislamiento por distancia dentro de los grupos genéticos ya se ha reportado en 

otros estudios filogeográficos empleando polimorfismos de un solo nucleótido en la PBC, como 

en la serpiente de cascabel Crotalus ruber (Harrington et al., 2018) y el colibrí de Xantus (García-

De León et al., 2022, aceptado), lo que es concordante con la hipótesis de los refugios 

pleistocénicos, ya que el proceso de contracción de las poblaciones durante los periodos 

glaciales da como resultado la formación de grupos genéticos alopátricos, mientras que la 

expansión postglacial da como resultado un patrón de aislamiento por distancia dentro de estos 

grupos (Provan y Bennett, 2008).  

 

En el caso de las aves (M. uropygialis y B. xantusii) no se encontró un patrón de aislamiento por 

distancia. El grado de aislamiento por distancia se ve fuertemente influenciado por la capacidad 

de dispersión de las especies y las aves se caracterizan por tener una alta capacidad de 

dispersión en comparación con el resto de las especies del estudio, motivo por el cual es 
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probable que el carpintero no presenten un patrón de aislamiento por distancia, sin embargo en 

caso del colibrí, cuando se analizan los datos por sexo si muestra un patrón aislamiento por 

distancia, resaltando la importancia de la dispersión sesgada por sexos (García-De León et al., 

2022, aceptado).  

 

8.3 Evaluación de la congruencia espacial de los niveles de diferenciación genética entre las 
especies 
 

La filogeografía comparada se encarga de estudiar la congruencia en los patrones de la variación 

genética de taxa codistribuidos en un área determinada (Avise et al., 1987). En este estudio, 

mediante el análisis de congruencia entre matrices de distancia, se encontró que únicamente 

dos de las seis especies evaluadas presentan congruencia en los niveles de diferenciación 

genética.  

 

La congruencia entre D. dorsalis y S. gummosus se puede explicar en parte por las interacciones 

biológicas que presentan entre ellas. D. dorsalis construye sus madrigueras debajo de S. 

gummosus, además de que se alimenta de los frutos de este cactus, lo que indica que existe 

comensalismo entre estas dos especies o incluso mutualismo facultativo en caso de que D. 

dorsalis ayude en la dispersión de las semillas de S. gummosus. En la zona norte de su 

distribución D. dorsalis presenta una asociación con la planta gobernadora L. tridentata, de 

quien se alimenta y obtiene refugio. La densidad de la gobernadora disminuye en un gradiente 

norte sur en la PBC, por lo que probablemente en las zonas sur de la península D. dorsalis se ve 

obligado a utilizar a S. gummosus para satisfacer sus necesidades ecológicas en la ausencia de L. 

tridentata (Norris, 1953).  

 

Mucho se ha estudiado sobre la influencia que tienen los factores abióticos como el clima o los 

eventos geológicos sobre los patrones filogeográficos de distintos taxa, aunque poco se sabe 

sobre la importancia que tienen los factores biológicos y las interacciones bióticas 

(Papadopoulou y Knowles, 2016). Se han realizado numerosos estudios de filogeografía 

comparada entre especies que presentan distintas interacciones bióticas como mutualismo (ej. 

Torres Jimenez et al., 2021), comensalismo (ej. Mikula et al., 2020) o depredación (ej. Holding et 
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al., 2021). En estudios empleando un enfoque integrativo de modelación de nicho ecológico, 

modelación demográfica y simulaciones de coalescencia, se encontró que los modelos que 

mejor explican los patrones de variación genética son aquellos donde se incluyen las 

interacciones interespecíficas, resaltando la importancia de dichas interacciones en la evolución 

y la filogeografía de las especies (Ortego y Knowles, 2020; Garrick et al., 2021).  

 

Tanto los factores abióticos, como la interacción biótica entre D. dorsalis y S. gummosus pueden 

ser responsables de la congruencia filogeográfica encontrada, aunque mediante nuestro 

enfoque metodológico no es posible descifrar la importancia relativa que tiene cada uno de 

estos factores, por lo que se sugiere realizar nuevos análisis con un enfoque basado en 

modelación, integrado factores bióticos y abióticos, que ayuden a dilucidar esta interrogante.  

 

En el caso del resto de las especies del estudio (P. pringlei, P. sierra, M. uropygialis y B. xantusii) 

no se encontró congruencia filogeográfica, es decir, han respondido de manera idiosincrática a 

los factores que moldearon la distribución de su variación genética. Esto se puede deber a que 

reaccionaron de distinta manera a los eventos climáticos o procesos vicariantes que han 

moldeado su estructura genética, debido a factores biológicos propios de cada especie 

(capacidad de dispersión, plasticidad fenotípica, requerimientos ambientales, etc.) o a 

interacciones biológicas con otra u otras de las múltiples especies que conforman el paisaje de 

la península y no se incluyen en este estudio.  

 

8.4 Correlacionar las congruencias espaciales con los cambios climáticos del Pleistoceno 
 

Los análisis de modelado de nicho ecológico muestran los valores de idoneidad de hábitat de las 

especies en un área geográfica determinada. Entre mayor sea este valor, mayor es la 

probabilidad de encontrar a la especie en ese lugar. Cuando estos modelos son extrapolados a 

las condiciones climáticas del UMG son de gran utilidad para definir zonas de alta idoneidad, 

que por lo regular son áreas de distribución restringida y que probablemente fungieron como 

zonas de refugio durante el periodo glacial. 
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La diversidad genética encontrada en la PBC, en cuatro de las seis especies del estudio respalda 

la existencia de varios refugios pleistocénicos, aunque los métodos empleados no permiten 

identificar la ubicación geográfica de los refugios con base a los análisis genéticos, para lo cual 

se realizó el modelado de nicho ecológico en el pasado. 

 

Los resultados encontrados mostraron cuatro zonas de alta idoneidad de hábitat en el noroeste 

de México que probablemente fungieron como refugio durante el UMG, la primera y más 

general se ubica en el sur de la PBC, compartida por las seis especies del estudio, la segunda en 

la región del desierto del Vizcaino, compartida por P. pringlei, S. gummosus y P. sierra, la tercera 

en la punta norte del GC compartida por P. pringlei y P. sierra y finalmente la cuarta en las 

costas de Sonora, compartida por D. dorsalis y M. uropygialis.   

 

8.4.1 Refugio Sur de la PBC 
 

La hipótesis del refugio en la zona sur de la península es apoyada por los resultados del 

modelado de nicho ecológico de las seis especies del estudio, además de los altos niveles de 

diversidad genética encontrados en esta zona. Los resultados encontrados en estudios de 

filogeografía previos, realizados con ADNmt en distintas especies como la perlita californiana (P. 

californica) (Zink et al., 2000), el cardenal norteño (C. cardinalis) (Smith et al., 2011), la ardilla 

antílope de cola blanca (A. leucurus) (Whorley et al., 2004), el ratón de abazones (C. spinatus) 

(Álvarez-Castañeda y Murphy, 2014), el incienso (E. farinosa) (Fehlberg y Ranker, 2009) y 

aloenzimas en el cactus cabeza de viejo (Lophocereus schottii) (Nason et al., 2002), apoyan la 

hipótesis de la existencia del refugio sureño durante el UMG.  

 

8.4.2 Refugio región del desierto del Vizcaino 
 

Según los resultados del modelado de nicho ecológico, la región del desierto del Vizcaino fungió 

también como refugio pleistocénico al menos para los dos cactus del estudio (P. pringlei y S. 

gummosus) y la araña (P. sierra). Los análisis previos de modelado de nicho ecológico para P. 

sierra, muestran resultados muy similares a los encontrados en el presente análisis (González-

Trujillo et al., 2016). En el caso de P. pringlei los análisis realizados por Gutiérrez-Flores y 
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colaboradores (2016) muestran resultados distintos. En el presente análisis se destaca la 

existencia de al menos tres zonas de refugio para el cardón, mientras que Gutiérrez-Flores y 

colaboradores mencionan la existencia de un único refugio en el sur de la península (Gutiérrez-

Flores et al., 2016). A pesar de usar la misma base de datos de registros de presencia y el mismo 

algoritmo, las diferencias encontradas probablemente se deban a que se usaron parámetros 

distintos para la calibración del modelo. Además de que las capas climáticas del UMG, en este 

estudio se obtuvieron de diferentes modelos de circulación global. La correlación entre el 

gradiente latitudinal de la península y la diversidad genética de P. pringlei apoya la hipótesis de 

una sola zona de refugio en el sur de la península, aunque los análisis de agrupamiento 

bayesiano empleando microsatélites, realizados también por Gutiérrez-Flores y colaboradores, 

señalan la existencia de dos grupos genéticos, uno en el norte y otro en el sur de la península, 

con cierto grado de mezcla genética entre los individuos de la zona centro. Los resultados de 

agrupamiento bayesiano varían cuando se dividen a los individuos con base a sus morfos 

sexuales. Los individuos hermafroditas muestran los mismos resultados de agrupamiento, 

mientras que cuando se evalúan los individuos unisexuales por separado, no se encuentra 

evidencia de la existencia de distintos grupos genéticos, resaltando la importancia de los 

individuos hermafroditas en la estructura genética de las poblaciones del cardón. La zona norte 

de la península está conformada por poblaciones ginodioicas, mientras que, en la zona sur, las 

poblaciones del cardón son trioicas. Las diferencias en la distribución de los morfos sexuales 

pueden ser responsables de la estructura genética encontrada (Gutiérrez-Flores et al., 2016). 

Aunque esta separación de las poblaciones del cardón en dos grupos genéticos se puede asociar 

también a  la hipótesis de dos zonas de refugio alopátricas durante el Pleistoceno, seguida de 

una recolonización y contacto secundario entre los individuos de ambas poblaciones (Provan y 

Bennett, 2008), apoyando los resultados encontrados en el presente estudio.  

 

La historia biogeográfica del cardón permanece aún inconclusa, la utilización de distintos 

marcadores moleculares como ADNmt, ADNcl, secuencias de ADN nuclear o polimorfismos de 

un solo nucleótido, pueden ser de utilidad para descifrar el número y la ubicación de los 

refugios pleistocénicos de P. pringlei.  
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La hipótesis de la existencia de un refugio pleistocénico en la zona del ahora desierto del 

Vizcaino es respaldada por otros estudios filogeográficos. Mediante análisis de ADNmt se 

reportó la existencia de dos refugios, uno sureño y otro en el centro de la península para la 

ardilla antílope de cola blanca (A. leucurus). A pesar de que no se especifica el lugar exacto del 

refugio del centro, se especula que se puede tratar de la zona del Vizcaino (Whorley et al., 

2004). En otro estudio empleando métodos de filogeografía, usando polimorfismos de un solo 

nucleótido como marcador molecular y modelado de nicho ecológico en C. ruber, se reportó la 

existencia de un refugio pleistocénico en la zona del desierto del Vizcaino (Harrington et al., 

2018). Se ha encontrado mediante análisis de modelado de nicho que esta zona fungió también 

como refugio para algunos artrópodos como la hormiga de terciopelo (Sphaeorpthalma difficilis) 

y varias especies de escorpiones (familia Vaejovidae) (Wilson y Pitts, 2012; Graham y Bryson, 

2014). La existencia de este refugio está respaldada por evidencia paleoecológica, es decir, 

registros de plantas encontrados en madrigueras de rata Neotoma, que corresponden al 

periodo del UMG, según análisis isotópicos (Holmgren et al., 2011). Previo y durante el UMG, el 

ahora desierto del Vizcaino se encontraba cubierto por vegetación de chaparral, lo que implica 

que presentaba una mayor cantidad de precipitaciones y por ende condiciones ambientales 

favorables para distintos taxa, convirtiéndolo en una zona de refugio para muchas especies 

durante el periodo glacial (Holmgren et al., 2011). 

 

8.4.3 Refugio punta norte del Golfo de California 
 

La tercera zona de refugio revelada en el presente estudio es en la punta norte del GC. Tanto P. 

sierra, como P. pringlei presentan altos valores de idoneidad de hábitat en esta zona durante el 

UMG. Análisis previos de filogeografía empleando ADNmt en dos serpientes de cascabel, C. 

mitchellii y C. cerastes, además de otro análisis en el incienso (E. farinosa) empleando ADNcl, 

apoyan la existencia de un refugio pleistocénico en la punta norte del GC para estas tres 

especies (Douglas et al., 2006; Fehlberg y Ranker, 2009). Al igual que en el desierto del Vizcaino, 

los registros de plantas encontrados en las madrigueras de rata Neotoma, señalan que esta zona 

fungió como refugio durante el UMG (Holmgren et al., 2011).  
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8.4.4 Refugio Costas de Sonora 
 

La cuarta zona de refugio para la cual se encuentra evidencia en el presente estudio es en las 

costas de Sonora, compartida por D. dorsalis y M. uropygialis. Los análisis previos de modelado 

de nicho ecológico realizados por Valdivia Carrillo y colaboradores en D. dorsalis, coinciden con 

los resultados encontrados aquí, aunque mediante los estudios filogeográficos que se han 

realizado empleando microsatélites como marcador molecular no se tiene la evidencia 

suficiente para demostrar que las costas de Sonora fungieron como refugio para D. dorsalis, 

durante el UMG (Valdivia-Carrillo et al., 2017). En el caso de M. uropygialis, la evidencia previa 

encontrada tanto en los análisis de modelado de nicho ecológico como los estudios 

filogeográficos apoyan la hipótesis de la existencia de dos zonas de refugio, una en el sur de la 

península como ya se discutió en párrafos anteriores y otra en las costas de Sonora (Vázquez-

Miranda et al., 2022). Según los registros de plantas obtenidos de las madrigueras de ratas 

Neotoma y los registros de polen pertenecientes al UMG, las costas de Sonora actuaron como 

refugio pleistocénico, al igual que en el Vizcaino y el norte del GC (Holmgren et al., 2011), 

además de que se ha encontrado también evidencia filogeográfica de este refugio en otros taxa 

como E. farinosa usando ADNmt (Fehlberg y Ranker, 2009). 

 

En resumen, se encontró que si existe relación entre los cambios climáticos del Pleistoceno y los 

patrones filogeográficos de las seis especies del estudio. La zona sur de la PBC fue la única que 

fungió como refugio para las seis especies del estudio, lo que demuestra que ha sido una zona 

con una gran estabilidad ecológica, motivo por el cual presenta una alta diversidad biológica, 

tanto a nivel de especies, como a nivel genético. Es preciso mencionar también, que, según la 

evidencia encontrada y la revisión bibliográfica realizada, las especies que conforman la 

comunidad biótica de la PBC reaccionaron de manera distinta a los cambios climáticos que 

ocurrieron durante el Pleistoceno. Si bien existen varias zonas como el sur de la PBC, el desierto 

del Vizcaino, la punta norte del GC y las costas de Sonora, que también presuntamente 

fungieron como refugio para una gran cantidad de especies, no todas las especies comparten 

los mismos refugios, cada especie reaccionó a los cambios climáticos con base a sus 

requerimientos ambientales y a su capacidad de dispersión, demostrando una vez más la 

importancia de incluir los factores bióticos en los estudios de filogeografía comparada.  



87 
 

 

En cuanto al modelo de disimilitud generalizada, P. pringlei fue la única especie que mostro una 

relación significativa entre las distancias genéticas y los factores climáticos evaluados 

(temperatura y precipitación), indicándonos que existe una fuerte influencia del clima, sobre los 

patrones de variación genética de este cactus. El modelo de disimilitud generalizada permite 

observar los cambios en la biodiversidad en el tiempo y el espacio. En el caso de P. pringlei se 

observa una mayor variedad genética durante el escenario actual, en comparación con el UMG, 

consistente con los procesos de expansión poblacional y diferenciación genética postglacial.  

 

En el resto de las especies no se logró generar un modelo significativo, probablemente debido a 

que la temperatura y la precipitación, por si solos, no son capaces de explicar la variación 

genética que existe entre los sitios de muestreo, incluir otro tipo de variables como la altitud, las 

distancias geográficas, el tipo de suelo o la latitud, puede ser útil en estudios posteriores para 

encontrar un modelo que explique la variación genética de S. gummosus, D. dorsalis, M. 

uropygialis y B. xantusii. Es posible también, que la variación genética entre los sitios de 

muestreo responda a la heterogeneidad ambiental del UMG y no a la heterogeneidad ambiental 

actual, por lo que se recomienda en análisis futuros realizar la calibración del modelo 

empleando los datos climáticos del UMG. En el caso de P. sierra es necesario incrementar el 

número de sitios de muestreo.  
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9. CONCLUSIONES  
 

La zona sur de la península alberga la mayor diversidad genética, probablemente debido a que 

fungió como refugio durante el UMG, lo que indica que es un área de estabilidad ecológica con 

un gran potencial evolutivo que amerita que se le considere como área prioritaria para la 

conservación. 

 

El aislamiento por distancia juega un papel importante en la estructura de la variación genética 

de los taxa de la PBC. Los patrones de contracción y expansión causados por los cambios 

climáticos del Pleistoceno aunados a la forma rectangular de la península, potencian el efecto 

del aislamiento por distancia en los taxa de la región, dando como resultado grupos genéticos 

discretos con un patrón de aislamiento de distancia dentro de ellos.  

 

Las características propias de la especie son también de gran importancia, en especial, la 

capacidad de dispersión tanto a nivel de especie, así como la capacidad de dispersión ligada al 

sexo, como se observó en el colibrí. Especies con una alta capacidad de dispersión mantienen un 

flujo genético homogéneo dentro de los grupos genéticos, mientras que especies con una 

capacidad de dispersión reducida tienen a mostrar estructuras genéticas jerárquicas.  

 

No se encontró congruencia en los niveles de diferenciación genética, más que en dos especies 

(S. gummosus y D. dorsalis), las cuales presentan una interacción biológica entre ellas. Este 

resultado resalta la importancia de los factores bióticos en la historia evolutiva de las especies. 

El criterio de concordancia como hipótesis nula dentro de la filogeografía comparada ha 

generado que se le dé menos importancia a los estudios donde se obtiene un resultado de 

incongruencia. La integración de los factores bióticos de la especie y las interacciones 

ecológicas, en conjunto con los factores abióticos, como parte del diseño del experimento tiene 

el poder para proporcionar información sobre la importancia de la ecología y de la historia de 

vida en los procesos microevolutivos (Papadopoulou y Knowles, 2016), motivo por el cual se 

recomienda tener en cuenta los factores bióticos y abióticos en estudios próximos de 

filogeografía comparada.  
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La evidencia paleoecológica obtenida a partir de registros de plantas de madrigueras de rata 

Neotoma y los análisis de polen, así como los estudios filogeográficos y los análisis de modelado 

de nicho ecológico concuerdan en que, existieron de una a cuatro zonas de refugio durante el 

Pleistoceno en el noroeste de México. 

 

Se encontró relación entre los patrones filogeográficos encontrados para las seis especies y los 

cambios climáticos que ocurrieron durante el Pleistoceno, aunque cada una de las especies del 

estudio, así como de las especies de la revisión bibliográfica realizada, reaccionaron de manera 

distinta, según sus requerimientos ecológicos y capacidad de dispersión, albergándose en uno o 

varios de estos refugios.  

 

Este trabajo es un primer acercamiento al estudio de los efectos del cambio climático del 

Pleistoceno sobre la variabilidad genética de la biota de la PBC, mediante dos líneas de 

evidencia, la filogeografía comparada y el modelado de nicho ecológico. Queda pendiente para 

nuevos trabajos de filogeografía comparada, evaluar la contribución relativa que han tenido 

tanto los factores bióticos como los factores abióticos sobre la configuración de la variación 

genética de los taxa de la península.  
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11. ANEXOS  
 

Anexo A. Características de los loci microsatélites por especie 
 

 
Figura A1. Características de 10 microsatélites desarrollados para el cardón Pachycereus 
pringlei. Ta = temperatura de alineamiento. Tomado de Gutiérrez-Flores et al., 2016. 
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Figura A2. Características de 6 microsatélites desarrollados para la pitaya Stenocereus 
gummosus. Tm = temperatura de alineamiento. Tomado de Lozano-Garza et al., 2015. 
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Figura A3. Características de 5 microsatélites desarrollados para la araña lobo Pardosa 
sierra. Ta = temperatura de alineamiento. Tomado de González-Trujillo et al., 2016. 
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Figura A4. Características de 15 microsatélites desarrollados para la iguana del desierto 
Dipsosaurus dorsalis. Tm = temperatura de alineamiento. Tomado de Valdivia-Carrillo et al., 
2017. 
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Figura A5. Características de 17 microsatélites desarrollados para el pájaro carpintero del 
desierto Melanerpes uropygialis. Tm = temperatura de alineamiento. Tomado de Olivas-
Hernández, 2018. 
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Figura A6. Características de 16 microsatélites desarrollados para el colibrí de Xantus 
Basilinna xantusii. Tm = temperatura de alineamiento. Tomado de González-Rubio et al., 2016. 
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Anexo B. Tablas de valores de diversidad genética por población y por especie 
 

Tabla A1. Coordenadas geográficas, número de localidad (L), número de individuos muestreados por localidad (n) y valores de 
heterocigosidad esperada no sesgada (uHe) para Pachycereus pringlei, Stenocereus gummosus, Pardosa sierra, Dipsosaurus dorsalis, 
Melanerpes uropygialis y Basilinna xantusii 

  Coordenadas Pachycereus 
pringlei 

Stenocereus 
gummosus 

Pardosa sierra Dipsosaurus 
dorsalis 

Melanerpes 
uropygialis 

Basilinna 
xantusii 

ID Sitio de 
colecta 

Latitud Longitud L n uHe L n uHe L n uHe L n uHe L n uHe L n uHe 

1 Tepic 21.49 -104.86             L39 3 0.61    

2 Cabo San 
lucas 

22.94 -109.99 L05 25 0.44 L05 22 0.33             

3 El Sauzal 23.05 -109.92             L06 3 0.75    

4 El 
Gaspareño 

23.19 -110.14          L10 20 0.79       

5 Caduaño, 
Santa 

Teresita 

23.21 -109.72    L10 15 0.3             

6 Sierra de la 
Laguna 

23.23 -109.87       L05 52 0.84          

7 Santiago 23.49 -109.71             L01 10 0.65 L13 11 0.71 

8 San 
Dionisio 

23.51 -109.76          L08 20 0.76       

9 Sierra de 
La Laguna 

23.55 -110.01                L14 10 0.71 

11 San 
Dionisio 

23.56 -109.87             L02 3 0.69 L06 3 0.64 

10 Todos 
Santos, La 
Paz km 37 

23.56 -110.21    L13 19 0.41             

12 San 
Antonio de 

la Sierra 

23.77 -110.02          L22 20 0.82       

13 Arroyo-El 
Triunfo 

23.8 -110.11             L08 1 0.53    
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14 El Carrizal 23.83 -110.25 L12 29 0.46                

15 San 
Antonio 

23.84 -110.05             L03 5 0.73    

16 San Blas 23.86 -110.18             L04 7 0.75    

17 El Novillo 23.92 -110.22       L03 52 0.85          

18 Los Planes 23.95 -109.89          L16 22 0.73       

19 Acatitán 24.09 -106.65             L35 14 0.83    

20 El Comitán 24.13 -110.43 L01 43 0.49 L01 17 0.36    L07 20 0.83       

21 Ciudad de 
La Paz 

24.14 -110.34             L05 1 0.65    

22 El Comitán 24.14 -110.43             L07 8 0.78    

23 Isla 
Cerralvo 

24.16 -109.87          L05 20 0.69       

24 El Cien 24.35 -111.01 L03 32 0.48 L03 14 0.43             

25 Isla 
Espíritu 
Santo 

24.42 -110.35          L09 5 0.71       

27 El Pilar 24.48 -111.02          L19 16 0.79       

26 Isla 
Espíritu 
Santo 

24.48 -110.37 L15 24 0.49                

28 San 
Nicolás 

24.54 -111.55             L18 21 0.83    

29 La Soledad 24.76 -110.89 L16 37 0.43                

30 La Soledad 24.81 -110.82             L21 14 0.79 L03 13 0.71 

31 San Pedro 
de la Presa 

24.83 -110.98       L07 52 0.82          

32 Agua 
Blanca 

24.89 -107.33             L32 4 0.72    

35 Isla San 
José 

24.92 -110.63             L10 2 0.49    

34 Presa 
Ihuajil 

24.92 -111.58          L12 20 0.79       

33 Isla San 
José 

24.92 -110.63 L32 22 0.44       L25 4 0.7       
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36 Santo 
Domingo 

25.16 -111.69             L09 2 0.65    

37 López 
Mateos 

25.27 -111.89 L46 12 0.45                

38 Puente 
Querétaro 

25.35 -111.61    L04 18 0.24             

39 Isla 
Catalina 

25.62 -110.79          L11 6 0.7       

40 Isla 
Catalana 

25.68 -110.79 L43 23 0.47                

41 Isla 
Monserrat 

25.69 -111.02          L13 2 0.61       

42 Isla del 
Carmen 

25.82 -111.22          L04 6 0.66       

43 Rancho 
Monte 

Alto 
(Museo) 

25.86 -111.54                L04 2 0.64 

44 San Javier 25.89 -111.55          L24 21 0.7       

46 San Javier 25.93 -111.62             L13 4 0.76    

45 Loreto 25.93 -111.37          L15 19 0.73       

47 Comondú 25.98 -111.89          L17 20 0.74       

48 San Miguel 
de 

Comondú 

26.01 -111.87                L11 6 0.68 

49 San José 
de 

Comondú 

26.06 -111.81             L14 16 0.8 L09 2 0.63 

50 Isla 
Coronado 

26.11 -111.28          L06 6 0.65       

51 San 
Gregorio 

26.13 -112.26 L45 14 0.42                

52 San Isidro - 
La 

Purísima 

26.2 -112.03       L06 52 0.8 L23 23 0.76 L15 8 0.76 L05 7 0.66 

53 San Isidro 26.21 -112.04             L16 7 0.8    
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54 Carambuc
he 

26.22 -112.02             L17 4 0.67 L01 8 0.64 

55 Cadejé 26.37 -112.5       L01 52 0.84          

56 Estero San 
Nicolás 

26.56 -111.57                L02 8 0.67 

57 Bahía 
Concepció

n 

26.65 -111.91 L28 19 0.47                

59 Chihuahua 26.66 -107.31             L37 1 0.59    

58 El 
Cuarenta 

26.66 -112.93 L26 3 0.32 L26 17 0.37             

60 Mulegue 26.79 -111.88          L18 21 0.76       

61 Álamos 27 -108.74             L30 14 0.8    

62 San José 
de 

Magdalena 

27.07 -112.25             L19 23 0.83 L10 15 0.74 

63 San 
Ignacio 

27.17 -112.87             L20 15 0.82    

64 Isla San 
Marcos 

27.2 -112.09          L21 4 0.76       

65 Santa 
Águeda 

27.27 -112.26 L20 26 0.36 L20 14 0.27             

66 San 
Ignacio 

27.3 -112.88                L07 3 0.47 

67 Vizcaino 27.42 -113.26          L28 5 0.69       

68 Volcán de 
las tres 

vírgenes 

27.43 -112.52          L27 20 0.77       

69 El Arco 28.03 -113.4          L01 17 0.78       

70 Santa 
Gertrudis 

28.05 -113.09                L12 9 0.61 

71 Santa 
Gertrudis 

28.06 -111.1             L22 13 0.8    

72 Piedra 
Blanca 

28.23 -113.16 L24 30 0.44 L24 31 0.36             

73 El Rosarito 28.62 -114.03       L04 10 0.84          
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74 Isla san 
Esteban 

28.69 -112.55 L34 17 0.37                

75 Isla la 
Choyuda 

28.74 -112.31 L35 3 0.39                

76 Isla 
Tiburón 

28.77 -112.26    L36 20 0.35             

77 Isla 
Tiburón 2 

28.77 -112.26    L40 17 0.26             

78 San Borja 28.78 -113.92             L23 22 0.82    

79 Bahía de 
Kino 

28.85 -111.96             L28 10 0.76    

80 Bahía de 
los Ángeles 

28.93 -113.55          L03 18 0.75 L24 6 0.71    

81 Bahía 
Sargento 

28.96 -112.13 L41 25 0.3                

82 Isla 
Tiburón 

29.02 -112.29             L27 6 0.79    

83 Punta 
Prieta 

29.06 -114.16 L22 38 0.34 L22 21 0.24    L02 11 0.79       

84 Bahía 
Sargento 

29.21 -112.2    L41 40 0.31             

85 Bahía 
Sargento 2 

29.21 -112.2    L43 4 0.49             

86 Cataviña 29.7 -114.83             L25 11 0.77    

88 San Luis 
Gonzaga 

29.77 -114.41          L14 20 0.76       

87 Cataviña 29.77 -114.77 L29 10 0.36                

89 San 
Fernando 
Velicata 

29.97 -115.19    L29 26 0.36             

90 Puertecito
s 

30.44 -114.65          L20 10 0.78       

91 San Felipe 31.03 -114.84             L26 6 0.7    

94 Valle 
Trinidad 

31.29 -115.35          L26 23 0.75       

92 San Pedro 31.29 -116.03    L30 21 0.33             
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93 San Pedro 
2 

31.29 -116.03    L34 5 0.31             

95 San Pedro 31.3 -115.43 L30 23 0.3                

96 Ensenada 31.78 -116.6       L02 26 0.81          
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Anexo C. Tablas de distancias genéticas de Nei y Edwards 
 
Tabla B1. Distancias genéticas de Nei (diagonal superior) y distancias genéticas de Edwards (diagonal inferior) para Pachycereus 
pringlei 

 L01 L03 L05 L12 L15 L16 L20 L22 L24 L26 L28 L29 L30 L32 L34 L35 L41 L43 L45 L46 

L01 0.00 0.03 0.14 0.05 0.04 0.07 0.13 0.11 0.11 0.16 0.07 0.11 0.13 0.09 0.18 0.14 0.16 0.25 0.06 0.01 

L03 0.20 0.00 0.09 0.03 0.02 0.03 0.11 0.08 0.08 0.14 0.05 0.11 0.10 0.05 0.15 0.09 0.14 0.18 0.01 0.01 

L05 0.31 0.29 0.00 0.10 0.11 0.08 0.07 0.11 0.10 0.17 0.09 0.16 0.10 0.06 0.16 0.03 0.15 0.25 0.10 0.07 

L12 0.24 0.20 0.26 0.00 0.03 0.05 0.16 0.13 0.16 0.19 0.11 0.14 0.16 0.08 0.22 0.13 0.22 0.25 0.08 0.05 

L15 0.20 0.21 0.30 0.23 0.00 0.03 0.13 0.10 0.09 0.13 0.05 0.11 0.13 0.07 0.16 0.12 0.17 0.19 0.06 0.03 

L16 0.23 0.19 0.28 0.25 0.19 0.00 0.11 0.06 0.08 0.14 0.05 0.11 0.08 0.01 0.16 0.11 0.15 0.18 0.03 0.03 

L20 0.34 0.34 0.33 0.38 0.34 0.32 0.00 0.07 0.07 0.14 0.03 0.08 0.09 0.11 0.09 0.01 0.10 0.18 0.08 0.04 

L22 0.35 0.32 0.34 0.36 0.33 0.27 0.27 0.00 0.04 0.10 0.04 0.02 0.04 0.05 0.05 0.01 0.06 0.17 0.06 0.04 

L24 0.30 0.29 0.34 0.35 0.28 0.26 0.27 0.21 0.00 0.10 0.02 0.07 0.07 0.10 0.03 0.01 0.03 0.16 0.07 0.04 

L26 0.43 0.45 0.48 0.47 0.40 0.40 0.45 0.39 0.40 0.00 0.07 0.08 0.19 0.13 0.13 0.05 0.15 0.13 0.08 0.07 

L28 0.26 0.27 0.30 0.31 0.24 0.24 0.25 0.26 0.23 0.40 0.00 0.05 0.09 0.07 0.06 0.02 0.07 0.12 0.02 0.01 

L29 0.37 0.36 0.39 0.38 0.37 0.34 0.28 0.18 0.27 0.42 0.31 0.00 0.10 0.12 0.05 0.02 0.08 0.14 0.10 0.06 

L30 0.37 0.36 0.31 0.40 0.38 0.33 0.31 0.28 0.32 0.46 0.34 0.33 0.00 0.07 0.08 0.06 0.05 0.27 0.10 0.07 

L32 0.29 0.28 0.28 0.31 0.28 0.21 0.34 0.29 0.30 0.40 0.29 0.37 0.32 0.00 0.17 0.09 0.15 0.22 0.04 0.04 

L34 0.39 0.40 0.42 0.43 0.39 0.38 0.33 0.23 0.30 0.45 0.34 0.26 0.32 0.40 0.00 0.00 0.01 0.18 0.14 0.09 

L35 0.41 0.38 0.38 0.41 0.39 0.38 0.28 0.25 0.33 0.44 0.35 0.25 0.35 0.39 0.27 0.00 0.00 0.11 0.08 0.02 

L41 0.40 0.38 0.40 0.41 0.39 0.36 0.31 0.22 0.26 0.44 0.33 0.26 0.27 0.37 0.23 0.25 0.00 0.23 0.14 0.08 

L43 0.45 0.40 0.48 0.46 0.43 0.38 0.47 0.46 0.45 0.50 0.44 0.47 0.53 0.43 0.50 0.48 0.52 0.00 0.18 0.17 

L45 0.28 0.25 0.35 0.32 0.27 0.23 0.28 0.28 0.25 0.37 0.19 0.33 0.36 0.26 0.37 0.38 0.35 0.44 0.00 0.00 

L46 0.20 0.23 0.29 0.27 0.24 0.24 0.27 0.27 0.26 0.40 0.25 0.31 0.32 0.25 0.36 0.34 0.35 0.46 0.25 0.00 
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Tabla B2. Distancias genéticas de Nei (diagonal superior) y distancias genéticas de Edwards (diagonal inferior) para Stenocereus 
gummosus 

 L01 L03 L04 L05 L10 L13 L20 L22 L24 L26 L29 L30 L34 L36 L40 L41 L43 

L01 0.00 0.00 0.01 0.00 0.00 0.00 0.00 0.02 0.01 0.00 0.02 0.03 0.02 0.02 0.03 0.01 0.00 

L03 0.26 0.00 0.01 0.01 0.03 0.01 0.01 0.05 0.01 0.00 0.04 0.03 0.02 0.03 0.07 0.01 0.00 

L04 0.19 0.28 0.00 0.00 0.01 0.01 0.00 0.03 0.03 0.02 0.06 0.06 0.02 0.02 0.07 0.00 0.01 

L05 0.13 0.28 0.23 0.00 0.01 0.00 0.01 0.03 0.03 0.02 0.06 0.05 0.03 0.03 0.07 0.01 0.01 

L10 0.22 0.32 0.23 0.24 0.00 0.00 0.00 0.01 0.04 0.03 0.05 0.08 0.01 0.02 0.03 0.01 0.02 

L13 0.16 0.26 0.25 0.17 0.17 0.00 0.00 0.02 0.02 0.01 0.03 0.05 0.01 0.01 0.03 0.01 0.00 

L20 0.19 0.32 0.18 0.24 0.21 0.25 0.00 0.01 0.02 0.01 0.04 0.05 0.00 0.01 0.03 0.00 0.00 

L22 0.21 0.31 0.18 0.25 0.21 0.24 0.18 0.00 0.03 0.03 0.03 0.07 0.00 0.00 0.00 0.02 0.07 

L24 0.21 0.25 0.18 0.28 0.27 0.24 0.21 0.21 0.00 0.00 0.00 0.01 0.01 0.01 0.03 0.02 0.00 

L26 0.20 0.27 0.21 0.26 0.27 0.25 0.18 0.20 0.16 0.00 0.01 0.00 0.01 0.01 0.04 0.01 0.00 

L29 0.24 0.28 0.23 0.30 0.29 0.26 0.24 0.19 0.10 0.19 0.00 0.03 0.00 0.01 0.01 0.05 0.02 

L30 0.24 0.31 0.24 0.28 0.32 0.27 0.24 0.25 0.19 0.21 0.19 0.00 0.04 0.04 0.07 0.05 0.02 

L34 0.34 0.33 0.27 0.36 0.28 0.31 0.29 0.25 0.26 0.33 0.25 0.31 0.00 0.00 0.00 0.00 0.05 

L36 0.21 0.30 0.18 0.28 0.24 0.24 0.22 0.16 0.17 0.21 0.20 0.26 0.28 0.00 0.01 0.01 0.04 

L40 0.22 0.32 0.26 0.27 0.24 0.24 0.23 0.18 0.24 0.25 0.21 0.23 0.29 0.24 0.00 0.05 0.06 

L41 0.25 0.30 0.17 0.29 0.23 0.25 0.20 0.19 0.19 0.22 0.22 0.27 0.24 0.18 0.28 0.00 0.01 

L43 0.27 0.40 0.30 0.33 0.30 0.32 0.27 0.33 0.31 0.27 0.34 0.33 0.41 0.33 0.35 0.30 0.00 
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Tabla B3. Distancias genéticas de Nei (diagonal superior) y distancias genéticas de Edwards (diagonal inferior) para Pardosa sierra 

 
L1 L2 L3 L4 L5 L6 L7 

L1 0.00 0.18 0.06 0.16 0.09 0.06 0.14 

L2 0.45 0.00 0.20 0.31 0.23 0.31 0.19 

L3 0.33 0.46 0.00 0.41 0.10 0.05 0.22 

L4 0.49 0.59 0.62 0.00 0.27 0.29 0.25 

L5 0.36 0.48 0.37 0.57 0.00 0.19 0.25 

L6 0.33 0.49 0.34 0.56 0.45 0.00 0.22 

L7 0.40 0.48 0.43 0.60 0.45 0.42 0.00 
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Tabla B4. Distancias genéticas de Nei (diagonal superior) y distancias genéticas de Edwards (diagonal inferior) para Dipsosaurus 
dorsalis 

 L0
1 

L0
2 

L0
3 

L0
4 

L0
5 

L0
6 

L0
7 

L0
8 

L0
9 

L1
0 

L1
1 

L1
2 

L1
3 

L1
4 

L1
5 

L1
6 

L1
7 

L1
8 

L1
9 

L2
0 

L2
1 

L2
2 

L2
3 

L2
4 

L2
5 

L2
6 

L2
7 

L2
8 

L0
1 

0.0
0 

0.1
0 

0.3
5 

0.3
9 

0.3
4 

0.3
8 

0.1
2 

0.1
6 

0.4
3 

0.2
7 

0.1
8 

0.0
9 

0.2
5 

0.4
1 

0.2
4 

0.1
9 

0.2
8 

0.1
2 

0.1
4 

0.3
7 

0.3
0 

0.3
0 

0.1
4 

0.2
6 

0.2
6 

0.1
9 

0.0
4 

0.1
5 

L0
2 

0.4
1 

0.0
0 

0.3
0 

0.4
7 

0.4
4 

0.3
5 

0.1
6 

0.2
6 

0.3
6 

0.4
2 

0.2
9 

0.1
6 

0.2
9 

0.3
4 

0.2
2 

0.3
5 

0.2
7 

0.2
4 

0.1
9 

0.1
8 

0.2
3 

0.3
5 

0.1
9 

0.2
8 

0.2
8 

0.1
4 

0.1
1 

0.1
9 

L0
3 

0.4
6 

0.4
8 

0.0
0 

0.7
0 

0.8
0 

0.6
5 

0.4
3 

0.4
0 

0.7
7 

0.6
1 

0.5
9 

0.4
2 

0.5
0 

0.2
0 

0.3
7 

0.6
8 

0.5
8 

0.4
1 

0.4
4 

0.1
9 

0.4
3 

0.5
5 

0.4
7 

0.6
1 

0.6
3 

0.5
0 

0.4
5 

0.3
8 

L0
4 

0.5
5 

0.6
1 

0.6
2 

0.0
0 

0.8
3 

0.6
5 

0.3
2 

0.6
3 

0.6
2 

0.4
8 

0.8
9 

0.2
0 

0.7
4 

0.8
7 

0.3
1 

0.4
7 

0.2
6 

0.3
4 

0.3
1 

0.8
3 

0.5
6 

0.4
2 

0.4
6 

0.3
2 

0.7
4 

0.7
0 

0.3
1 

0.5
6 

L0
5 

0.5
4 

0.5
8 

0.6
2 

0.6
9 

0.0
0 

0.6
6 

0.4
2 

0.5
3 

0.7
6 

0.3
4 

0.4
3 

0.4
4 

0.6
4 

0.7
0 

0.7
0 

0.2
5 

0.5
2 

0.6
6 

0.4
1 

0.6
3 

0.6
2 

0.4
9 

0.3
0 

0.4
7 

0.5
6 

0.4
9 

0.3
9 

0.5
4 

L0
6 

0.5
6 

0.5
8 

0.6
3 

0.6
7 

0.6
6 

0.0
0 

0.4
4 

0.6
1 

0.6
8 

0.7
1 

0.4
1 

0.4
2 

0.6
8 

0.5
6 

0.4
3 

0.6
2 

0.5
4 

0.6
4 

0.5
2 

0.5
3 

0.6
3 

0.7
1 

0.4
1 

0.5
9 

0.5
6 

0.4
8 

0.3
3 

0.3
5 

L0
7 

0.4
0 

0.4
7 

0.5
2 

0.5
6 

0.5
3 

0.5
8 

0.0
0 

0.1
7 

0.3
9 

0.1
4 

0.4
8 

0.0
9 

0.3
4 

0.5
4 

0.2
0 

0.2
2 

0.1
5 

0.2
2 

0.0
7 

0.4
8 

0.3
5 

0.1
7 

0.1
2 

0.1
5 

0.3
9 

0.3
5 

0.1
7 

0.2
9 

L0
8 

0.4
1 

0.5
1 

0.4
9 

0.6
4 

0.5
7 

0.6
3 

0.4
4 

0.0
0 

0.6
2 

0.4
4 

0.3
6 

0.2
6 

0.5
9 

0.4
8 

0.3
9 

0.4
3 

0.5
0 

0.3
2 

0.2
4 

0.4
1 

0.3
6 

0.3
3 

0.3
0 

0.3
8 

0.5
4 

0.4
0 

0.3
0 

0.4
7 

L0
9 

0.6
1 

0.6
3 

0.6
9 

0.6
8 

0.7
0 

0.7
1 

0.6
1 

0.6
6 

0.0
0 

0.7
2 

0.5
8 

0.3
7 

0.6
1 

0.6
7 

0.4
9 

0.6
5 

0.6
0 

0.4
8 

0.3
7 

0.6
6 

0.1
9 

0.7
7 

0.3
9 

0.4
9 

0.4
3 

0.5
5 

0.3
4 

0.5
0 

L1
0 

0.4
9 

0.5
7 

0.5
6 

0.6
2 

0.4
9 

0.6
5 

0.4
0 

0.5
4 

0.6
9 

0.0
0 

0.5
9 

0.2
5 

0.6
1 

0.6
9 

0.4
6 

0.1
7 

0.2
6 

0.3
5 

0.2
3 

0.6
8 

0.6
3 

0.2
1 

0.2
8 

0.3
5 

0.6
4 

0.5
7 

0.2
8 

0.4
6 

L1
1 

0.5
3 

0.5
9 

0.6
3 

0.7
5 

0.6
5 

0.6
4 

0.6
2 

0.5
5 

0.7
0 

0.6
7 

0.0
0 

0.3
7 

0.7
1 

0.5
7 

0.5
9 

0.4
4 

0.7
2 

0.5
1 

0.4
1 

0.4
4 

0.3
3 

0.4
5 

0.4
4 

0.6
0 

0.3
6 

0.3
0 

0.2
1 

0.3
6 

L1
2 

0.3
3 

0.4
3 

0.4
8 

0.5
3 

0.5
3 

0.5
6 

0.3
4 

0.4
4 

0.6
0 

0.4
5 

0.5
7 

0.0
0 

0.4
6 

0.4
8 

0.1
2 

0.1
9 

0.0
9 

0.1
4 

0.0
7 

0.4
4 

0.2
7 

0.3
2 

0.1
3 

0.1
5 

0.3
4 

0.3
2 

0.0
5 

0.1
9 

L1
3 

0.6
4 

0.6
4 

0.6
8 

0.7
4 

0.7
1 

0.7
3 

0.6
5 

0.7
1 

0.7
4 

0.7
1 

0.7
5 

0.6
7 

0.0
0 

0.6
4 

0.2
8 

0.4
9 

0.5
0 

0.3
7 

0.4
7 

0.6
1 

0.4
6 

0.5
3 

0.3
0 

0.5
8 

0.5
3 

0.4
9 

0.3
8 

0.2
4 

L1
4 

0.5
1 

0.4
9 

0.4
1 

0.7
0 

0.6
2 

0.6
0 

0.5
7 

0.5
4 

0.6
8 

0.6
2 

0.6
2 

0.5
1 

0.7
1 

0.0
0 

0.6
3 

0.6
5 

0.7
5 

0.5
4 

0.5
7 

0.1
6 

0.4
8 

0.6
7 

0.5
5 

0.6
5 

0.7
0 

0.3
8 

0.4
8 

0.6
5 

L1
5 

0.4
3 

0.4
9 

0.4
9 

0.5
6 

0.6
2 

0.5
8 

0.4
3 

0.4
8 

0.6
5 

0.5
5 

0.6
3 

0.3
7 

0.6
4 

0.5
9 

0.0
0 

0.4
7 

0.1
7 

0.2
1 

0.2
1 

0.5
6 

0.3
2 

0.4
5 

0.1
7 

0.2
2 

0.3
2 

0.4
0 

0.1
8 

0.1
5 

L1 0.4 0.5 0.5 0.5 0.4 0.6 0.4 0.5 0.6 0.4 0.6 0.4 0.6 0.5 0.5 0.0 0.2 0.3 0.2 0.5 0.6 0.3 0.2 0.3 0.5 0.3 0.2 0.2



118 
 

6 4 1 5 7 8 1 1 1 5 0 3 0 6 8 0 0 9 9 3 6 6 0 3 4 1 5 4 5 

L1
7 

0.4
2 

0.4
7 

0.5
5 

0.5
4 

0.5
3 

0.6
1 

0.3
8 

0.5
2 

0.6
5 

0.4
4 

0.6
6 

0.3
5 

0.6
7 

0.5
9 

0.4
4 

0.4
2 

0.0
0 

0.2
5 

0.1
7 

0.6
8 

0.4
8 

0.2
7 

0.1
4 

0.1
1 

0.6
0 

0.4
7 

0.2
0 

0.2
6 

L1
8 

0.3
5 

0.4
5 

0.4
8 

0.5
8 

0.6
2 

0.6
4 

0.4
3 

0.4
8 

0.6
2 

0.5
1 

0.5
9 

0.3
6 

0.6
5 

0.5
5 

0.4
2 

0.4
9 

0.4
4 

0.0
0 

0.2
0 

0.5
5 

0.2
3 

0.3
0 

0.2
1 

0.2
3 

0.2
4 

0.4
2 

0.0
8 

0.1
7 

L1
9 

0.3
9 

0.4
7 

0.5
4 

0.5
6 

0.5
3 

0.6
0 

0.3
7 

0.4
8 

0.6
1 

0.4
8 

0.6
2 

0.3
4 

0.6
7 

0.5
8 

0.4
4 

0.4
3 

0.3
9 

0.4
2 

0.0
0 

0.4
6 

0.2
2 

0.2
2 

0.2
2 

0.1
7 

0.2
9 

0.4
0 

0.1
6 

0.2
6 

L2
0 

0.5
5 

0.4
6 

0.4
5 

0.7
2 

0.6
5 

0.6
2 

0.6
0 

0.5
8 

0.7
1 

0.6
7 

0.6
2 

0.5
6 

0.7
2 

0.4
2 

0.6
0 

0.6
1 

0.6
2 

0.6
0 

0.6
0 

0.0
0 

0.3
9 

0.6
4 

0.5
2 

0.6
0 

0.4
9 

0.3
3 

0.4
3 

0.4
9 

L2
1 

0.6
0 

0.6
0 

0.6
4 

0.7
1 

0.7
3 

0.7
1 

0.6
3 

0.6
3 

0.6
6 

0.7
1 

0.6
4 

0.6
0 

0.7
1 

0.6
5 

0.5
9 

0.6
8 

0.6
6 

0.5
9 

0.6
0 

0.6
6 

0.0
0 

0.3
8 

0.2
9 

0.3
3 

0.1
4 

0.4
9 

0.2
2 

0.3
5 

L2
2 

0.4
8 

0.5
3 

0.5
7 

0.6
1 

0.5
4 

0.6
4 

0.4
3 

0.5
1 

0.6
9 

0.4
5 

0.6
2 

0.4
7 

0.7
1 

0.6
1 

0.5
4 

0.4
2 

0.4
6 

0.5
0 

0.4
6 

0.6
3 

0.6
6 

0.0
0 

0.3
2 

0.3
1 

0.5
7 

0.5
2 

0.3
0 

0.4
7 

L2
3 

0.3
8 

0.4
6 

0.5
0 

0.6
0 

0.4
7 

0.5
8 

0.3
8 

0.4
5 

0.5
9 

0.4
3 

0.6
1 

0.3
6 

0.6
3 

0.5
5 

0.4
2 

0.4
1 

0.3
8 

0.4
1 

0.4
2 

0.6
0 

0.6
1 

0.4
8 

0.0
0 

0.1
7 

0.3
0 

0.3
1 

0.1
4 

0.1
0 

L2
4 

0.4
3 

0.4
9 

0.5
7 

0.5
6 

0.5
6 

0.6
1 

0.4
1 

0.5
1 

0.6
2 

0.5
3 

0.6
3 

0.4
1 

0.6
8 

0.5
9 

0.4
7 

0.4
8 

0.3
9 

0.4
3 

0.4
1 

0.6
0 

0.6
2 

0.5
3 

0.4
0 

0.0
0 

0.4
3 

0.4
2 

0.2
0 

0.3
3 

L2
5 

0.5
6 

0.5
8 

0.6
4 

0.7
4 

0.6
8 

0.6
9 

0.6
4 

0.6
3 

0.6
7 

0.6
9 

0.6
0 

0.5
7 

0.7
4 

0.6
6 

0.5
6 

0.6
5 

0.6
5 

0.5
4 

0.5
8 

0.6
4 

0.5
8 

0.6
6 

0.5
7 

0.6
0 

0.0
0 

0.5
7 

0.2
7 

0.3
3 

L2
6 

0.4
4 

0.4
1 

0.5
1 

0.6
5 

0.5
6 

0.5
8 

0.4
9 

0.5
1 

0.6
6 

0.5
8 

0.5
7 

0.4
7 

0.6
7 

0.4
7 

0.5
2 

0.5
0 

0.5
2 

0.5
1 

0.5
2 

0.4
9 

0.6
5 

0.5
4 

0.4
8 

0.5
1 

0.6
5 

0.0
0 

0.2
7 

0.2
4 

L2
7 

0.3
3 

0.4
1 

0.5
1 

0.5
5 

0.5
5 

0.5
5 

0.4
0 

0.4
7 

0.5
8 

0.4
9 

0.5
2 

0.3
2 

0.6
5 

0.5
4 

0.4
1 

0.4
4 

0.4
1 

0.3
3 

0.4
0 

0.5
6 

0.5
7 

0.4
9 

0.4
1 

0.4
2 

0.5
4 

0.4
9 

0.0
0 

0.1
4 

L2
8 

0.5
1 

0.5
6 

0.5
6 

0.6
5 

0.6
8 

0.6
2 

0.5
7 

0.6
2 

0.7
3 

0.6
2 

0.6
6 

0.5
3 

0.6
3 

0.6
6 

0.5
0 

0.5
6 

0.5
6 

0.5
2 

0.5
6 

0.6
4 

0.6
8 

0.6
3 

0.5
3 

0.5
8 

0.6
4 

0.5
5 

0.5
3 

0.0
0 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



119 
 

Tabla B5. Distancias genéticas de Nei (diagonal superior) y distancias genéticas de Edwards (diagonal inferior) para Melanerpes 
uropygialis 
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Tabla B6. Distancias genéticas de Nei (diagonal superior) y distancias genéticas de Edwards (diagonal inferior) para Basilinna xantusii 

 L13 L06 L14 L03 L04 L11 L09 L05 L01 L02 L10 L07 L12 

L13 0.00 0.31 0.18 0.13 0.08 0.18 0.15 0.02 0.13 0.03 0.23 0.08 0.13 

L06 0.58 0.00 0.28 0.19 0.26 0.22 0.41 0.26 0.02 0.29 0.51 0.18 0.09 

L14 0.42 0.58 0.00 0.31 0.15 0.16 0.36 0.15 0.18 0.19 0.19 0.18 0.18 

L03 0.49 0.54 0.50 0.00 0.25 0.15 0.25 0.23 0.13 0.13 0.37 0.20 0.05 

L04 0.62 0.64 0.55 0.65 0.00 0.14 0.17 0.01 0.14 0.13 0.32 0.11 0.18 

L11 0.51 0.63 0.54 0.53 0.61 0.00 0.40 0.22 0.13 0.28 0.37 0.17 0.20 

L09 0.59 0.65 0.61 0.59 0.69 0.54 0.00 0.00 0.20 0.22 0.35 0.22 0.29 

L05 0.47 0.56 0.54 0.48 0.64 0.52 0.54 0.00 0.06 0.04 0.26 0.11 0.17 

L01 0.43 0.60 0.51 0.51 0.59 0.44 0.54 0.48 0.00 0.13 0.33 0.07 0.05 

L02 0.50 0.55 0.44 0.53 0.60 0.59 0.65 0.54 0.56 0.00 0.14 0.17 0.16 

L10 0.41 0.51 0.41 0.48 0.58 0.49 0.56 0.45 0.47 0.37 0.00 0.32 0.31 

L07 0.55 0.68 0.60 0.62 0.65 0.57 0.46 0.56 0.52 0.63 0.56 0.00 0.05 

L12 0.55 0.64 0.57 0.49 0.67 0.50 0.61 0.57 0.56 0.61 0.55 0.60 0.00 

 




