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Resumen

Para fundamentar estrategias de manejo y conservacién de la biodiversidad es importante
comprender la historia filogeografica, identificar y delimitar espacialmente poblaciones
genéticamente distintas y comprender su grado de conectividad, asi como su capacidad para
responder a eventos de cambio climatico actuales y futuros. En el presente estudio se emplearon
distintas aproximaciones para estimar la diversidad, la estructura genética y el impacto de
escenarios climaticos histéricos a lo largo de la distribucidon geografica del cirio (Fouquieria
columnaris): 1) Con una perspectiva filogeografica y empleando espaciadores intergénicos de
ADN cloropldsticos (ADNcp) se detectaron cuatro linajes, Norte peninsular, San Francisco de la
Sierra, el complejo volcanico Tres Virgenes y la localidad continental de Sierra Bacha, estos linajes
divergieron por barreras vicariantes; ademads, la especie redujo su distribucidn a areas de refugios
durante el Ultimo Maximo Glacial (UMG). 2) Mediante métodos genémicos se generaron 1,137
SNPs (polimorfismos de un solo nucleétido) neutrales en individuos de los cuatro linajes
previamente detectados con ADNcp, con esta variacidon del ADN nuclear neutral se identificaron
cuatro poblaciones, Norte, Central, Tres Virgenes, y Sierra Bacha. Ademds, con esta informacidn
genética se detectaron patrones de diversidad asociados con cuellos de botella histéricos para la
especie y eventos de flujo génico asimétrico desde Sierra Bacha hacia la poblaciéon Norte. En el
area peninsular se encontré un patréon de aislamiento por distancia (r = 0.816). 3) Se detectaron
eventos de contraccidn en el area de distribucién del cirio durante el UMG mediante el uso de
modelacién de nicho al pasado y se identificaron los posibles sitios que funcionaron como refugio
durante el Holoceno, donde la especie comenzaria a ocupar el drea de distribucidén actual. En las
modelaciones del presente se definié la amplitud y diferenciacidon del nicho entre poblaciones
genéticas detectadas con la variacién del ADN nuclear neutral. Estas se proyectaron al futuro,
observandose una persistencia en los habitats para Tres Virgenes y Sierra Bacha, pero una
importante reduccion del habitat para las poblaciones Norte y Central. Ninguno de estos rasgos
poblacionales habia sido descrito para la especie, por lo que esta informacion deberia auxiliar a
las estrategias futuras de conservacion para evitar la pérdida de la biodiversidad en esta iconica
especie.

Palabras clave: cirio, Fouquieria columnaris, SNPs, ADN cloropldstico, modelacién de nicho,
genética poblacional, filogeografia, Desierto de Sonora.
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Summary

To support biodiversity management and conservation strategies, it is important to understand
the phylogeographic history, identify and spatially delimit genetically distinct populations, and
understand their degree of connectivity, as well as their ability to respond to current and future
climate change events. In the present study, different approaches were used to estimate the
diversity, the genetic structure, and the impact of historical climatic scenarios throughout the
geographic distribution of the cirio (Fouquieria columnaris): 1) With a phylogeographic
perspective and using chloroplast DNA intergenic spacers (cpDNA) four lineages were detected,
the North of the peninsula, San Francisco de la Sierra, the Tres Virgenes volcanic complex and the
continental locality of Sierra Bacha. These lineages diverged by vicariant barriers; In addition, the
species reduced its distribution to refuge areas during the Last Glacial Maximum (LGM). 2) Using
genomic methods, 1,137 neutral SNPs (single nucleotide polymorphisms) were generated in
individuals of the four lineages previously detected with cpDNA, with this variation of neutral
nuclear DNA four populations were identified: North, Central, Tres Virgenes, and Sierra Bacha. In
addition, with this genetic information, patterns of diversity associated with historical bottlenecks
and an asymmetric gene flow from Sierra Bacha to the North population were detected. In the
peninsular area, a pattern of isolation by distance was found (r = 0.816). 3) Contraction events in
the distribution area of the cirio during the LGM were detected using past niche modeling and
the possible sites that functioned as a refuge during the Holocene were identified, where the
species would begin to occupy the distribution area. current. In the modeling of the present, the
amplitude and differentiation of the niche between genetic populations detected with the
variation of the neutral nuclear DNA were defined. These were projected into the future,
observing a persistence in the habitats for Tres Virgenes and Sierra Bacha, but an important
reduction of the habitat for the North and Central populations. None of these population traits
had been described for the species, so this information should help future conservation strategies
to prevent the loss of biodiversity in this iconic species.

Keywords: cirio, Fouquieria columnaris, SNPs, chloroplast DNA, niche modeling, population
genetics, phylogeography, Sonoran Desert.
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1. INTRODUCCION

El cirio (Fouquieria columnaris (Kellogg) Kellogg ex Curran) es una de las once especies de la
familia Fouquieriaceae y es reconocida por ser un arbol longevo de gran altura (Henrickson, 1972;
Humphrey y Marx, 1980) y una de las plantas endémicas mds emblemdticas del Desierto
Sonorense. Es una especie con una distribucidon peculiar, la cual se puede encontrar casi
continuamente a través del desierto central de la Peninsula de Baja California (PBC), pero también
en localidades aisladas como son en la Sierra de San Francisco y el complejo volcanico Tres
Virgenes en Baja California Sur; ademas, en el continente puede encontrarse en las montaiias al
Sur de Puerto Libertad en Sonora, conocidas como Sierra Bacha y finalmente se han reportado
algunos individuos en ambientes insulares en la Isla Angel de la Guarda en el Golfo de California
(Humphrey, 1981; Webb et al., 2014). Esto ha llevado a reconocer al cirio como una planta con
una historia evolutiva compleja, producto de acontecimientos geoldgicos y climaticos que han

repercutido en aislamientos poblacionales reiterados para la especie (Schultheis y Baldwin, 1999).

Existen pocos antecedentes sobre estudios de genética poblacional en esta especie. Como parte
de nuestra contribucion al conocimiento de la diversidad genética, usamos secuencias
intergénicas de ADN de cloroplastos (ADNcp), con las que se descubrieron cuatro linajes
evolutivos que son adjudicados a la distribucion fragmentada que tiene la especie,
probablemente asociada a los eventos vicariantes histdricos, como lo son la apertura del Golfo
de California que permitié una profunda divergencia entre el linaje continental con los
peninsulares y ademas el presunto canal medio transpeninsular que fragmentd los linajes en
Nortefios y Surefios (Martinez-Noguez, 2017). En otro estudio para entender la diversidad
genética de la localidad de Sierra Bacha, se usaron marcadores AFLPs nucleares, los autores
observaron una alta homogeneidad genética para esta localidad (Gutiérrez-Ruacho et al., 2018);
lo que supone un aislamiento por efecto de la barrera vicariante maritima. Sin embargo, hasta la
presente investigacidn, no se habian evaluado las barreras regionales que permitan estimar
tiempos de divergencia con base a dataciones geoldgicas recientes, ni se habia valorado el efecto
de otras barreras vicariantes como el vulcanismo del complejo Tres Virgenes, ni colocado a la

especie ante un contexto de cambio climatico como lo fue el evento del Ultimo Maximo Glacial



(UMG) y el Holoceno.

Es importante sefialar que la estructura genética no solo depende de barreras geoldgicas o
climaticas, sino que hay factores adicionales que influyen en los patrones de la diversidad en
plantas, como la longevidad, el tipo de reproduccién y el grado de conectividad genética mediada
por la dispersion tanto del polen, como de la semilla (Duminil et al., 2007; Wessinger, 2021). El
uso de enfoques moleculares basados en secuenciacién de uUltima generacién han permitido en
corto tiempo develar eventos relacionados a las historias de vida de las especies, como son los
eventos de dispersion y conectividad poblacional (Nazareno et al., 2019). En el caso del cirio la
dispersion se realiza por anemocoria, con visitantes de floracidn que incluyen abejas, artropodos
y colibries (Humphrey y Werner, 1964; Nabhan et al., 2000), aunque no se ha evaluado si estos
organismos participan realmente como polinizadores. Por lo que la herramienta molecular podria

ayudar a comprender estos procesos de dispersion en la especie.

Desde el panorama de la conservacidn, el cirio es una especie icénica por la que existe un amplio
interés para su preservacion, donde casi toda la distribucidn peninsular se encuentra asociada a
areas naturales protegidas mexicanas como el Area de Proteccién de Flora y Fauna Valle de los
Cirios, la Reserva de la Biosfera El Vizcaino, el Area Protegida del Complejo Islas del Golfo de
California y la Reserva de la Biosfera Bahia de Los Angeles, Canales Ballenas y Salsipuedes, todos
protegidos por la ley federal mexicana. Unicamente la localidad de Sierra Bacha, en Sonora, se
encuentra sin definirse como darea protegida, pero ha sido propuesta como Region Terrestre
Prioritaria para la conservacién (Arriaga et al., 2000). Esta especie esta incluida en el Apéndice Il
de la Convencion sobre el Comercio Internacional de Especies Amenazadas de Fauna y Flora
Silvestres (CITES), que incluye especies que no estan necesariamente amenazadas de extincion,
pero que podrian llegar a estarlo a menos que se contrale estrictamente su comercio. También
se le reconoce como una especie bajo el estatus de vulnerable en la Lista Roja de Especies
Amenazadas de la Unidn Internacional para la Conservacién de la Naturaleza (UICN). Sin embargo,
hay poca informacién para evaluar y sustentar el estado de su conservacién, pero datos recientes
indican que la especie se encuentra bajo un efecto de disminucion demografica poblacional

(Bullock et al., 2005).



El interés por proteger las especies y mejorar la gestion de las areas protegidas hace
imprescindible promover acciones para comprender los cambios y desafios que enfrentan las
poblaciones de vida silvestre, para lo cual el enfoque genético proporciona un conjunto de
herramientas y metodologias que permiten conocer sistemas bioldgicos complejos, que pueden
ayudar al manejo y monitoreo de especies en riesgo de extincion y de los habitats donde se les
encuentra (Hohenlohe et al., 2021). De acuerdo con estos principios, este estudio utilizd tres
enfoques para evaluar la diversidad y la estructura genética del cirio, asi como su respuesta ante
escenarios climaticos histéricos en el drea conocida de su distribucién geografica: 1) Enfoque
filogeografico. Bajo esta perspectiva se emplearon secuencias del ADNcp, con ellas se detectaron
cuatro linajes distintos delimitados por barreras vicariantes regionales, con estos datos y
algoritmos especializados se pudo estimar tiempos de divergencia y la respuesta demografica de
los linajes a eventos de cambio climatico histdrico. 2) Se siguié el enfoque sobre la variacion
gendmica neutral. Mediante una inspeccion reducida del genoma se planted reconocer la
diversidad y estructura de la especie que permitiera develar eventos como cuellos de botella
histéricos, endogamia y conectividad. 3) Finalmente se usé la modelacién de nicho para evaluar
la respuesta histdrica de la especie ante los eventos pasados de cambio climatico y se evalud el

impacto del cambio climatico futuro sobre las poblaciones genéticamente diferenciadas.

La informacién que se reporta acerca de las poblaciones y linajes filogeograficos del cirio
permitiran contribuir y fundamentar estrategias para el manejo y preservacién de la diversidad

de la especie en la vida silvestre.



2. ANTECEDENTES

2.1 Marcadores genéticos en plantas

Los genomas de las plantas, asi como en todos los organismos eucariontes, se constituyen por un
genoma nuclear, ademas de poseer organulos como resultado de la endosimbiosis (Archibald,
2015). En el caso de las plantas pueden encontrarse tanto los genomas de los plastidos y
mitocondrias (Greiner et al., 2011). Con base al desarrollo tecnolédgico se comenzaron a estudiar
distintos genomas para estimar niveles de diversidad genética de las especies, la cual se define
como una medida cuantitativa de la variabilidad de la molécula del acido desoxirribonucleico
(ADN), ya sea de origen nuclear o citoplasmatico, cuyo polimorfismo refleja un equilibrio entre
las ganancias y pérdidas de la composicién de la molécula, debido a fuerzas que las hacen variar
como eventos mutacionales, deriva génica, flujo genético, migracién y eventos de seleccidon

natural (Hedrick, 2011).

En la mayoria de las angiospermas se hereda el ADNcp a través del linaje materno, con una baja
tasa de mutacion, y que muy rara vez esta sujeta a recombinacién (Greiner et al., 2014). El
genoma del cloroplasto ha sido reconocido durante mucho tiempo como el principal informante
de los procesos evolutivos en las plantas, empleando principalmente las regiones del genoma
conocidas como espaciadores intergénicos; participado como importantes regiones variables
entre los linajes de angiospermas (Shaw et al., 2014). Las estimaciones de diversidad genética
basadas en secuencias de ADNcp se han empleado para proporcionar inferencias sobre los
eventos histéricos evolutivos de las especies de plantas, incluidas posibles rutas de
recolonizacién, eventos de diversificacion y flujo de genes (Guo et al., 2018; Klimova et al., 2021),
valorando las relaciones que existen entre los fendmenos bioldgicos y geograficos (Huang et al.,
2004; Su et al., 2011). Ademads, se han empleado exitosamente para inferir relaciones en distintos
niveles taxondmicos, desde las relaciones a nivel profundo (Borsch et al., 2003), a niveles
taxondmicos intermedios de drdenes y familias, hasta relaciones entre especies y a nivel
poblacional (Garrick et al., 2009; Aguirre-Liguori et al., 2014; McCarthy y Mason-Gamer, 2016;
De-Nova et al., 2018).



Las mejoras recientes en la precisidon y velocidad de la secuenciacién de ultima generacién, asi
como la disminuciéon de los costos y los avances en las herramientas bioinformaticas que
acompafian este desarrollo, brindan la oportunidad de generar recursos genéticos de forma
eficiente en organismos no modelo (Helyar et al., 2011). La secuenciacion de ultima generacion
hace posible descubrir y genotipificar simultdneamente miles de polimorfismos de un solo
nucledtido (SNPs, por las siglas en inglés). Los SNPs son variaciones en una sola base nitrogenada,
los cuales se encuentran en varias secciones del genoma, tanto regiones codificantes, como no
codificantes y son empleados principalmente como marcadores bialélicos; y si estan en regiones
no codificantes estaran sujetos a una evolucidn neutral, mientras que si estan en regiones

codificantes estaran regulados por procesos de adaptacién (Poland y Rife, 2012).

En la actualidad para obtener este tipo de marcadores se ocupan estrategias de muestreo
reducido del genoma, el mds popular de estos utiliza enzimas de restriccion para reducir la
complejidad del genoma y secuenciar un conjunto de loci ortdlogos entre individuos (Baird et al.,
2008). Este enfoque se le conoce como RADseq (Restriction site associated DNA Sequencing) y se
ha popularizado por las ventajas que otorga, como el que no requiere de un genoma de
referencia, aunque es mejor tener uno (Paris et al., 2017) y presentar un bajo costo al generar las
librerias (Bayona-Vasquez et al., 2019). La construccion de librerias consiste principalmente en el
uso de enzimas de restriccion que fragmentan el ADN gendmico; para la secuenciacién, los
fragmentos pueden ser de dos tipos, lecturas simples o lecturas pareadas, esto se define por
medio de los adaptadores empleados y el tipo de lectura que dara el secuenciador bajo una talla
especifica (Fig. 1, Davey y Blaxter, 2010). A partir de este enfoque se han desarrollado muchas
variantes que incluyen el genotipado por secuenciacién (Genotyping by Sequencing, GBS por su
siglas en inglés) (Elshire et al., 2011), GBS de 2 enzimas (Poland y Rife, 2012), ddRADseq de doble
digestion (Peterson et al., 2012), y la variante utilizada en este trabajo que se nombra como
3dRADseq (Bayona-Vasquez et al., 2019). Este ultimo consiste en emplear dos enzimas de
restriccion fundamentalmente como el ddRAD, pero afiade una tercera enzima de restriccion para
separar los dimeros formados por el adaptador fosforilado, lo que aumenta la eficacia de la unién
del adaptador a la muestra de ADN (Bayona-Vasquez et al., 2019). Ademas de afadirse

adaptadores, una ventaja de estos métodos es que se pueden conjuntar muchos individuos para



una misma secuenciacién, con la condicién de que se agreguen los llamados Barcode individuales,

permitiendo reducir costos en la secuenciacion de ultima generacion (Fig. 1).
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| |

ADN 89"6mic0 :‘:’:’:Hﬂ;.:t* I#H:
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e —————— S =————————————————————
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1 2

bioinformatico.

Figura 1. Esquema de los principios metodolégicos y flujo de trabajo para la formacién de librerias
y secuenciacion por ddRADseq (Modificado de Lépez de Heredia, 2016).

2.3 Region de estudio

El presente trabajo se basa puntualmente en la regién de distribucidon de la especie Fouquieria
columnaris (Kellogg) Kellogg ex Curran, Fouquieriaceae, cuya area actual de distribucién ocupa la
parte central de la peninsula de Baja California; biogeograficamente, el territorio correspondiente
se encuentra dentro de la provincia floristica del Desierto Sonorense(Shreve y Wiggins, 1964) y

sus particularidades geograficas y climaticas se describen a continuacion (Fig. 2).

El Noroeste mexicano se encuentra principalmente representado por la formacién del Golfo de
California. Este evento se inicid durante el Neégeno (hace 23-2.6 Ma) con la interseccidn de la
placa dorsal Pacifico y la placa Farallén con la trinchera de Norteamérica, lo que provoco la
subduccién de la placa de Farallén, dejando una cinta de la placa norteamericana acoplada con la

del Pacifico, provocando desde entonces un ensamble y arrastre hacia el Noroeste (Ferrari et al.,



2005). La incursion marina que dio lugar al proto-Golfo y posteriormente al Golfo de California,
gue se dio en sentido Sur a Norte, con estimaciones en base a registros de depdsitos marinos de
una formacion gradual que va entre los 8.9 - 8.2 Ma en la zona sur peninsular y para la region
central entre los ~ 8 - 7 May en la regidn norte entre los ~6.5 - 6.3 Ma y un establecimiento de lo
que hoy identificamos como la Peninsula de Baja California (PBC) hace 5.4 - 5.1 Ma (Oskin y Stock,
2003; Miranda, 2019).

La formacion de las islas que encontramos dentro del Golfo de California han sido causadas por
efectos mas recientes, por ejemplo, la formacion del estrecho canal de Ballenas y de Salsipuedes
que conforma una profunda falla de deslizamiento que separa a Angel de la Guarda de Baja
California probablemente ocurrié hace ~3.3 —2 Ma (Nagy y Stock, 2000). En cambio, la Isla Tiburdn
de la costa de Sonora probablemente ha presentado aislamientos temporales y eventos de
conectividad con el macizo continental en periodos transitorios, especialmente ante eventos de

cambio climatico que pudieron hacer fluctuar los niveles del mar (Lambeck y Chappell, 2001).

Ademas, en la regidn peninsular se han descrito escenarios que conjuntan interacciones fisicas,
donde se experimenté la transgresién marina en distintas latitudes. Uno es el canal medio
transpeninsular en la regidén de San Ignacio y en Agua Armada durante el Pleistoceno medio (1.6-
3 Ma) (Helenes y Carrefio, 1999; Dolby et al., 2015). Es importante resaltar que existen
observaciones en terrazas marinas pleistocénicas en la regién del desierto El Vizcaino (Ortlieb,
1978) y la deteccidn de discontinuidades genéticas entre diversas especies nativas que ocurren
tanto en el norte como en sur peninsular (Lindell et al., 2006; Riddle y Hafner, 2006), las cuales
han apoyado la hipdtesis de la existencia de un canal medio transpeninsular. Sin embargo, no hay
una clara evidencia geoldgica que permita constatar una invasién marina que dividiera
eficazmente en su totalidad estas regiones, ya sea porque los sedimentos marinos terminaron
por erosionarse, no se han encontrado todavia, o porque la via maritima no fue un evento real
(Dolby et al., 2015). Otro evento que pudo existir es una canal maritimo en la regién del itsmo de
La Paz, que pudo cerrarse hace 3 Ma, que parece haber participado en la diversificacion de
taxones terrestres entre el norte y sur de esta area geografica (Munguia-Vega, 2011; Dolby et al.,

2015).
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Los registros paleoclimaticos del Desierto Sonorense, por otro lado, han sido reconstruidos a
partir de granos de polen, diatomeas, quimica e isétopos de sedimentos y madrigueras de ratas
del género Neotoma (Metcalfe, 2006). El clima de las zonas aridas del noroeste mexicano ha sido
afectado por las oscilaciones de la circulacidon general de la atmdsfera debido a importantes
variables climaticas, incluidas las precipitaciones y las temperaturas bajo cero durante el UMG
(Van Devender et al., 1994; Holmgren et al., 2011). Se ha demostrado que la oscilacién climatica
llevé a la vegetacidn a pasar de periodos glaciares compuestos por Juniperus, Pinus y Quercus, a
una vegetacion xerdfila en el periodo interglacial, tal y como lo que se encuentra hoy en dia (Van
Devender, 1987). Este ultimo periodo de transicidn climatica que ha experimentado la regién tuvo
lugar hace 20,000 afios durante el Ultimo Periodo Glaciar denominado Wisconsin que duré hasta
principios del Holoceno hace 10,000 afios (Pefialba y Van Devender, 1998; Sankey et al., 2001;

Holmgren et al., 2011).

El clima de la peninsula en la actualidad muestra una composicion y estacionalidad estructurada
en gradiente, donde el aumento de la precipitacién invernal disminuye de Norte-Sur, debido al
debilitamiento de los vientos del Oeste y en un gradiente de humedad que se manifiesta de
Oeste-Este (Jauregui Ostos y Cruz Navarro, 1980; Holmgren et al., 2011). El Sur de la peninsula,
por su parte, tiene su mayor pico de precipitaciones durante el verano tardio, especialmente
durante el mes de septiembre, influenciado principalmente por el cambio en la circulaciéon

atmosférica y temporadas de huracanes (Holmgren et al., 2011).



Figura 2. Representacién esquematica generalizada de los procesos geoldgicos y climaticos mas
representativos en la PBC y el Noroeste mexicano. A) La peninsula formaba parte del macizo
continental hace >9 Ma, B y C) Formacién del Golfo de California en direccién Sur a Norte ~8.9-
5.1 Ma, D) Formacion de las vias maritimas transpeninsulares e inicio de la formacion de algunas
islas del Golfo de California ~1-3 Ma, E) Nivel bajo del mar, asociado a glaciaciones hace ~100 mil
afios y F) Escenario actual de la peninsula. Modificado de Dolby et al., (2016) y (Riddle et al., 2000)

2.5 Filogeografia del noroeste mexicano en plantas

La composicidn floristica y la vegetacidn del estado, tal como se conoce actualmente, ha sido
modelada por eventos geoldgicos y climaticos histéricos, asi como por procesos bioldgicos que
operan a diferentes escalas espacio-temporales, lo que sin duda a dejado sefiales en los genomas
de las plantas. La vicarianza como causante de la diversificacion de especies debido a eventos
histéricos, es una hipétesis biogeografica que ha permitido explicar la diversificacion de la floray
fauna (Avise, 2000). En particular, en el noroeste mexicano los cambios debidos a eventos
geoldgicos y variaciones climaticas han impactado la historia evolutiva de la flora de la PBC,
dejando sefales que pueden identificarse como discontinuidades genéticas o rupturas

filogeograficas (Dolby et al., 2015).

Estudios filogeograficos de plantas con flores en el territorio de la PBC, han mostrado sefiales
genéticas que sugieren discontinuidades genéticas, congruentes con la formacién del Golfo de
California. Las especies que han mostrado este patron son Brahea brandegeei y Washingtonia

robusta (Klimova et al., 2017), Phoradendron californicum (Lira-Noriega et al., 2015), Stenocereus
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gummosus (Clark-Tapia y Molina-Freaner, 2003) y Lophocereus schottii (Nason et al., 2002). En
cambio otras especies vegetales como es el caso de Euphorbia lomelii (Garrick et al., 2009), P.
californicum (Lira-Noriega et al., 2015) y Encelia farinosa (Fehlberg et al., 2015) mostraron una
ruptura relacionada con el canal medio transpeninsular (via maritima), activo alrededor de 1 Ma

(Upton y Murphy, 1997; Riddle et al., 2000).

Se han sugerido otros factores que influyen en el patrén de estructura poblacional entre la flora
de la PBC, tales como el cambio brusco de condiciones medioambientales que ocurre
precisamente a la altura de media peninsula y condiciones climaticas distintas para la
denominada regién del Cabo. Como en el caso de la variacién geografica de los sistemas de
reproduccién en P. pringlei (Gutiérrez-Flores et al., 2016); las interacciones parasito-hospedero
en P. californicum (Lira-Noriega et al., 2015); la distribucion y tipo de polinizadores en S.
gummosus (Clark-Tapia y Molina-Freaner, 2003) y adaptacidon a condiciones locales en W. robusta

(Klimova et al., 2018).

Mas recientemente, la distribucién de las especies vegetales de los desiertos mexicanos se originé
por eventos de expansion poblacional durante el Holoceno medio (Sankey et al., 2001). Estos
cambios demograficos histdricos son consistentes con la Hipotesis del Refugio Glacial (HRG)
donde las poblaciones nativas sufrieron una contracciéon poblacional al perder areas propicias
durante temporadas de frio-hUmedo/glacial seco, y se expandieron en los periodos interglaciares
subsiguientes de cdlido-humedo/seco. En cambio, la Hipodtesis del Refugio Interglacial (HRI),
sugiere que las poblaciones extranjeras (del Norte) se contrajeron durante interglaciares y se
expandierondurante los periodos glaciares (Cornejo-Romero et al., 2017). Diversos estudios de
plantas en el desierto Sonorense han indicado asociaciones a escenarios de HRG, como con el
caso de E. farinosa, P. pringlei y las palmeras Washingtonia y Brahea (Fehlberg y Ranker, 2009;
Gutiérrez-Flores et al., 2016; Klimova et al., 2017). Mientras que otras se asocian a escenarios
HRI, como es el caso de Agave lechuguilla de los desiertos continentales de Chihuahua (Scheinvar
et al., 2017). Casos interesantes de resaltar es el roble Quercus brandegeei, una especie
perteneciente a un grupo de vegetales tolerantes a climas frios y que se restringe actualmente a

la regién de Los Cabos donde hay relativamente alta disponibilidad de agua, la evidencia
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molecular con marcadores microsatélites y del ADNcp sugieren retracciéon de su rango de
distribucién, asociado al cambio climatico actual en la mayor parte de la peninsula, que incluye
un régimen mas cdlido y seco que en tiempos histdricos pasados (Cavender-Bares et al., 2015).
Como se aprecia en los estudios generados hasta el momento, el panorama filogeografico de la
flora regional no presenta un patron homogéneo que permita definir y caracterizar a todas las
especies, sino que dependerd de las caracteristicas biolégicas de cada organismo, como sus
condiciones climaticas éptimas, su longevidad, tolerancia al cambio climatico, sus mecanismos de

reproduccion y dispersidn entre otras mas.

2.2 Unidades de conservacion

Un requisito para una gestiéon adecuada para la conservacioén es el desarrollo de métodos para
clasificar la biodiversidad de alguna forma que garantice su persistencia a largo plazo (Funk et al.,
2012). Los datos gendmicos son una herramienta importante para conseguir esos fines. Estas
herramientas permiten a los tomadores de decisiones emprender acciones especificas con
propdsitos de conservacidon, manejo de la vida silvestre y de sus habitats en el corto plazo
(Hohenlohe et al., 2021). Las especies de arboles son de particular interés para el manejo y la

conservacion debido a su importancia econdmica y ecoldgica (Sork et al., 2013).

La diversidad genética es sin duda un importante componente de la biodiversidad y determina la
persistencia de las poblaciones naturales, por lo que uno de los principales desafios que enfrenta
la planificacidon de la conservacidn es maximizar el potencial evolutivo de las especies. Una forma
de conseguir estos objetivos es usar las denominadas Unidades de Conservacién (UC) bajo un
contexto evolutivo (Benestan et al., 2016). Las UC mejor establecidas son las “Unidades
Evolutivamente Significativas” (UES) y aunque se han propuesto varias definiciones a lo largo de
los anos, existe una aceptacidén comun de que las UES deberian reflejar rupturas importantes en
la diversidad genética dentro de las propias especies (Moritz, 1994; Funk et al., 2012). Estos
patrones de diferenciacién (rupturas filogeogréficas) surgen a lo largo de una escala de tiempo
evolutiva, frecuentemente debido a divergencias alopdtricas, y se reflejan en la historia
filogeografica de las especies (Avise, 2009). Con la llegada de las herramientas gendmicas, la

definicion de las UC ahora puede abarcar incorporar en sus conceptos informacidn sobre la
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variacion neutral y adaptativa de las especies. Esto permite el reconocimiento de dos categorias
adicionales: las Unidades de Manejo (UM) y las Unidades Adaptativas (Funk et al., 2012;
Hohenlohe et al., 2021). Las UM son la unidad bdsica de gestién y, por lo tanto, deben representar
grupos de poblaciéon demograficamente independientes entre si. Para definirlas debe abordarse
a partir de marcadores de evolucion neutral, con el fin de garantizar que la similitud genética
entre poblaciones se deba a procesos puramente demograficos (Barbosa et al., 2018). Por otro
lado, las Unidades Adaptativas son definidas mediante marcadores del tipo adaptativos, donde
un locus polimorfico contiene uno o mas alelos que aumentan la aptitud de la especie, dandole

ventajas para adaptarse a entornos locales (Funk et al., 2012).

2.6 Incongruencias citonucleares

Para evaluar las relaciones genéticas interespecificas e intraespecificas se han utilizado de forma
reiterada los marcadores de citoplasmaticos. En animales ha sido evaluado principalmente a
partir del ADN mitocondrial y en plantas el ADN del cloroplasto (Schaal et al., 1998; Avise, 2009).
Sin embargo, los marcadores citoplasmaticos muchas veces muestran patrones filogenéticos
marcadamente diferentes de los marcadores nucleares, a este fendmeno se le denomina
discordancia citonuclear (Renoult et al., 2009; Bernardo et al., 2019; Xu et al., 2021).

Varios procesos pueden conducir a estos patrones de discordancia citonuclear entre y dentro de
los taxones. En primer lugar, pueden explicarse debido a que los diferentes genomas presentan
distincidon en los patrones evolutivos, los que involucran diferentes tipos de herencia, tasas
mutacionales y eventos de seleccién natural, lo que termina por establecer divergencias entre los
genomas (Drouin et al., 2008). El genoma nuclear presenta regiones con una tasa mutacional
mayor que los genomas citoplasmaticos; ademas, eventos de recombinaciéon permiten que se
fijen polimorfismos con mayor facilidad, a diferencia de los genomas cloroplasticos, que
presentan genomas muy conservados con bajas tasas de mutacién y son genomas que no
recombinan (Drouin et al.,, 2008; Xu et al., 2021). Ademas, estos marcadores se heredan la

mayoria de las veces, por via matrilineal (Greiner et al., 2014).

Estas condiciones pueden provocar que polimorfismos ancestrales pueden dar como resultado

una clasificacion de linaje incompleta, de modo que las relaciones filogenéticas entre los
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marcadores de organelos no logran capturar la verdadera historia de la divergencia poblacional
(Drouin et al., 2008; Renoult et al., 2009). Otro factor que puede generar la discordancia
citonuclear es la seleccién positiva que puede fomentar la fijacion de diferentes partes gendmicas
(Pavlova et al., 2013). Alternativamente, la hibridacion entre especies y la introgresiéon
citoplasmatica, que puede o no involucrar seleccidon es otro factor que puede producir una
discordancia citonuclear (Sloan et al., 2017). Para las plantas, la discordancia puede deberse a la
tasa de dispersion del polen y la dispersién de la semilla, lo que puede producir eventos de flujo
genético ligado al sexo, eventos que pocas veces han sido explorados para explicar las

discordancias citonucleares (Hu, 2011; Xu et al., 2021; Wessinger, 2021).

2.7 Modelos de distribucion de especies

Los componentes que pueden intervenir y limitar la distribucién de las especies incluyen
gradientes abidticos como lo son el clima, la luz solar, la topografia, el suelo, y aunado a esto las
interacciones bidticas como pardsitos, competidores, depredadores y la abundancia de
facilitadores como polinizadores y dispersores de semillas (Gaston, 2003). Cuantificar e identificar
los factores ecoldgicos que determinan los limites y la distribucidon de una especie es un reto que
requiere de elementos conceptuales y caracteristicas ecolégicas que las definan. Esto dio lugar al
concepto de nicho ecolégico, concepto que describe cdmo los organismos logran interactuar bajo
distintos niveles de organizacion con el medio ambiente en diferentes escalas espacio-
temporales, definiéndose como el hipervolumen de n-multidimensiones que expresa las
caracteristicas bidticas y abidticas de idoneidad que permiten la supervivencia de la especie

(Hutchinson, 1957).

El modelado de nicho ha sido utilizado para evaluar la distribucién potencial y predecir las areas
gue probablemente seran ocupadas en funcién de las condiciones ambientales impuestas para la
especie. Siendo representaciones geograficas de sitios ecoldgicos ajustados a la presencia de las
especies con base en proyecciones bioclimaticas, utilizadas para generar las representaciones de
su distribucidn (Guisan y Zimmermann, 2000). Con este fin, se han implementado gran niumero
de algoritmos que permiten evaluar la relacién existente entre la distribucién conocida de la

especie con las caracteristicas ambientales, otorgando la capacidad de transferir su distribucion
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a otros lugares y tiempos (Peterson y Soberdn, 2012). Los principales algoritmos para esto se
encuentran desarrollados bajo principios estadisticos de regresion logistica, métodos de
clasificacién y los mas utilizados histéricamente que se basan en modelos de inteligencia artificial
reconocidos como “Machine Learning”, siendo el mas representativo el algoritmo de mdaxima

entropia (Hamid et al., 2019).

La cuantificacidn de las diferencias o similitudes ambientales, bajo un contexto geografico, entre
las especies o de las poblaciones dentro de las especies permiten conocer el estado evolutivo de
la diferenciacidn a los diferentes niveles jerarquicos (Devictor et al., 2010). Con estos fines se han
desarrollado los indices de D de Schoener y de | de Hellinger, los cuales permiten estimar las
similitudes entre los nichos de dos grupos distintos y cuantificar el nivel de conservadurismo de
nicho, lo que significa la incapacidad de expandir el nicho ecoldgico de la especie o su radiacién

adaptativa (Warren et al., 2008).

Entre las aplicaciones mds comunes para la modelacidn de nicho se encuentran la determinacién
de sitios adecuados para la distribucién de las especies (Guisan y Zimmermann, 2000), la
evaluaciéon de refugios pleistocénicos, la prediccién de impactos de los eventos de cambio
climatico futuro en la distribucion de especies (Pearson y Dawson, 2003), la evaluacion de
especies exdticas que se muestran como potencialmente invasoras (Liu et al., 2020) y la
planificacion de estrategias para la conservacion (Guisan y Zimmermann, 2000), entre otros.
Ademas, en la actualidad se ha comenzado a emplear este tipo de modelacién para evaluar el
papel de la diversidad genética entre miembros de una misma especie, por el aporte que puede
brindar para evaluar eventos de respuesta de las especies a entornos rapidamente cambiantes
(Ellegren y Galtier, 2016). Estos modelos permiten evaluar la respuesta de las poblaciones
genéticas dentro de una especie con la intencidén de crear estrategias para conservar su diversidad

genética (Theodoridis et al., 2018).

2.8 Modelos de circulacion global

Con la necesidad de pronosticar y comprender los eventos de cambio climatico se han

desarrollado modelos matematicos sobre la circulacion global de la atmésfera, la tierra, el mary
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el componente de masas de hielo marinas, los cuales son denominados modelos de circulacién
global (Sekiguchi y Nakajima, 2008; Scoccimarro et al., 2011). Diversos grupos de trabajo se han
encargado del desarrollo de modelos que permitan expresar estimaciones realistas de la
variabilidad del clima y su respuesta a las perturbaciones en los componentes quimicos de la
atmadsfera y las modificaciones de la superficie terrestre exponiendo modelos con proyecciones

histdricas y diferentes escenarios futuros (Riahi et al., 2017; Guevara et al., 2018).

Las principales proyecciones utilizadas han sido generadas por el Centro Euromediterraneo sobre
el Cambio Climatico (CMCC, por sus siglas en ingles) y por la agencia japonesa de Modelo de
Investigacion Interdisciplinar sobre el Clima (MIROC por sus siglas en inglés) donde ambas
proyecciones de circulacién global coinciden en el prondstico del aumento en el calentamiento
global terrestre a medida que avance la generaciéon de gases de efecto invernadero, la
acidificacion de los océanos por absorcion de CO; atmosférico y derretimiento de los casquetes

polares (Tatebe et al., 2019; Lovato et al., 2022).

Para estos escenarios futuros las proyecciones han comenzado a generarse a partir del concepto
de “trayectorias socioecondmicas compartidas” (SSP, por su acronimo en inglés), que consta de
cinco descripciones cualitativas en el futuro desarrollo social del ser humano. Estas son el estilo
de vida, politicas, tecnologias, economias y provisidon de servicios ambientales. Las diferentes
combinaciones de estos componentes presentan desafios para la mitigacién y adaptacion
climatica. Existen cinco supuestos implicitos con respecto a los caminos hacia la infraestructuray
el uso de recursos para la proteccién de la energia y el medio ambiente. El primero llamado SSP1
describe un escenario con bajos desafios para la mitigacidon e incorporacién de un estado social
orientado hacia un bajo crecimiento consumista y una menor intensidad de uso de recursos y
energia. EI SSP2 describe desafios medios, el SSP3 involucra grandes desafios, el SSP4 alude a una
sociedad dividida que continua con la inversidn a combustibles fésil, pero también fuentes de
energia bajas de carbdn y finalmente el SSP5 que habla de un escenario fatalista basado en serios

problemas ambientales (Riahi et al., 2017).
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2.9 Especie de estudio

Una de las especies vegetales con mayor atractivo por la particularidad de su forma de
crecimiento, es sin duda Fouquieria columnaris (Kellogg) Kellogg ex Curran (Fig. 3), conocida en
lengua cochimi como Milapa. Muchos angloparlantes la conocen como Boojum y en castellano es
comunmente nombrada como el cirio (Humphrey, 1974). Es una de las 11 especies de la Familia
Fouqueriaceae, reconocida por su notable endemismo en la regién noroeste del desierto
Sonorense. La especie habita principalmente en las subregion del Vizcaino (Shreve y Wiggins,
1964; Medina, 2005). Particularmente, presenta una distribuciéon continua en la regiéon que
comprende el desierto central de Baja California; y una distribucién discontinua dentro de Baja
California Sur, encontrandose en la region montafiosa de Sierra de San Francisco y en el complejo
volcdnico de las Tres Virgenes. Se le encuentra en el volcan La Virgen y el Cerro el Azufre a partir
de los 969 m de elevacién (Webb et al., 2014). Ademas, existen registros en la isla Angel de la
Guarda en el Golfo de California y en una cadena montafiosa al sur de Puerto Libertad, en una
provincia costera del noroeste del Estado de Sonora a la que se denomina como Sierra Bacha
(Humphrey y Marx, 1980). La mayor parte de la distribucion que presenta la especie se encuentra
asociada con sitios destinadas por decreto federal a la conservacion, como lo son las reservas de:
Area de proteccién de flora y fauna Valle de los Cirios en Baja California, Reserva de la Biosfera
del Vizcaino en Baja California Sur y el Area Protegida del Complejo Islas del Golfo de California
(Fig. 4). Practicamente la Unica regidon que no se encuentra en un area para la conservacion es
Sierra Bacha en Sonora (Fig. 4), aunque ha sido propuesta como parte del programa de Regiones

Terrestres Prioritarias la Sierra Seri (Arriaga et al., 2000).
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Figura 3. Paisaje de cirios en distintas areas de su distribucién. A. Localidad de Sierra Bacha, de fondo se aprecia el Golfo de California.
B. Desierto Central de Baja California, C. Volcan de las Tres Virgenes, en el fondo se aprecia parte del Cerro El Azufre de Baja California
Sur y D. Localidad de Sierra de San Francisco. Autor: Josué Jacob Martinez Noguez.
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Figura 4. Distribucidn del cirio (Fouquieria columnaris) y su asociacidon con las areas naturales
protegidas de la regién. Mapa de elaboracidn propia.

El cirio es un arbol longevo que tiene su primera floracion entre los 50 a los 100 afios después de

la germinacion y se dispersa a través de un mecanismo denominado como anemocora, el cual se
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basa en la dispersion por medio del aire. A pesar de que se ha considerado que esta capacidad
puede ser de bajo alcance y la semilla no llegaria a viajar muy lejos de la planta madre (Humphrey,
1974), la altura de la planta puede ser determinante para auxiliar a que la semilla pueda
trasladarse a mayor distancia (Bullock et al., 2005). La especie florece durante la temporada seca,
de los meses de julio a septiembre; con algunas proyecciones atipicas hasta noviembre
(Humphrey, 1974). Se ha demostrado que el cirio es una especie con la capacidad de
autofecundarse bajo condiciones de cultivo, pero se cree que puede ser un evento atipico en el
medio silvestre ya que las flores tienen un arreglo que ubica el estilo por abajo del nivel de los
estambres (exertos), incluido en la corola, por lo cual se requiere de un vector que lleve el polen
de los estambres a través de la cerrada corola (Henrickson, 1972). Se reconocen para la especie
diversos visitantes florales durante su temporada fenoldgica de floracién, entre ellos se menciona
diversos tipos insectos de los grupos Lepiddéptera, Himendptera, Diptera y Coledptera, ademas de
colibries que son recurrentes visitantes florales, presumiblemente atraidos por el néctar o el
polen de las flores, aunque también podria visitar para cazar los insectos visitantes (Humphrey,
1974; Nabhan et al., 2000). Sin embargo, ninguno de estos organismos ha sido evaluado como un

verdadero polinizador para el cirio.

La especie se encuentra en la Lista Roja (Red List) de la Unidn Internacional para la Conservacién
de la Naturaleza (IUCN, por sus siglas en inglés) mediante el estatus de “Vulnerable” bajo el
criterio D2, que implica que la especie tiene poblaciones en areas restringidas (<5 localidades)
con un numero reducido de individuos. Ademas, se encuentra dentro de la Convencidn sobre el
Comercio Internacional de Especies Amenazadas de Fauna y Flora Silvestres (CITES), Apéndice I,
considerandole como una especie susceptible de riesgo futuro de extincidn. Estudios recientes
con registros fotograficos de horizontes del paisaje, apoyan las iniciativas de conservacién, ya que
muestran que durante los ultimos 100 afios la especie presenta un nivel de mortalidad que
sobrepasa el nimero de individuos reclutados, lo que ha hecho que la presencia en los paisajes

peninsulares se haya reducido considerablemente (Bullock et al., 2005; Webb et al., 2014).

2.9 Estudios genéticos en Fouquieria columnaris

Fouquieria es un género antiguo, probablemente ya adaptado al ambiente estacionalmente seco
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gue vio el mayor evento de radiacion durante la transicion entre el periodo del Mioceno y la edad
geoldgica del Plioceno (12.72 Ma), siendo la primera cladogénesis para la Familia la aparicion de
Fouquieria columnaris, segun datos basados en marcadores de secuencias intergénicas de ADN
cloroplastico (De-Nova et al., 2018). Esta cladogénesis puede estar relacionado con el
levantamiento secundario de la regiéon que hoy comprende la Sierra Madre Occidental que
ocurrié entre finales del Mioceno y principios del Plioceno como se ha descrito para algunas
especies de plantas (Moore y Jansen, 2006; Gandara y Sosa, 2014). El cirio es una de las cuatro
especies poliploides de Fouquieriaceae, por lo que se ha pensado que su origen proviene de
eventos de poliploidia causada por poseer el complemento cromosdmico total de las especies
progenitoras (anfiploide), con F. fasciculata, F. purpusii o algin ancestro extinto (Henrickson,
1972). Estudios sobre los cromosomas en la Fouquieriaceae basados en secuencias de
marcadores nucleares waxy, sugieren que el cirio puede haberse producido a partir de
autopoliploidia y posibles eventos de hibridacidon reciente con F. splendens (Redfern, 2008).
Distintos esfuerzos a partir del analisis de ADN ribosomal y el uso de fragmentos de ADNcp se
apoyo la monofila del género Fouquieria, y Unicamente mediante el uso del ADN ribosomal se
encontrd la subdivisién de tres subgéneros: Fouquieria, Bronnia e Idria (Schultheis y Baldwin,
1999; Medina, 2005). Adicionalmente una segunda exploracion de los subgéneros basada en
ADNCcp, ADN nuclear y datos de AFLPs del ADN nuclear, sugieren la fusion del subgénero Bronnia

con Idria.

La tesis doctoral de Hall (1973) brinda el primer panorama sobre la diversidad genética del cirio.
Este andlisis se basd en isoenzimas para evaluar la estructura y conectividad entre localidades
peninsulares y la localidad de Sierra Bacha en Sonora. El autor concluyo que la especie posee un
bajo grado de diferenciacion entre sitios, lo que puede sugerir que la localidad de Sierra Bacha
proviene de las poblaciones peninsulares por el parecido de los morfos del interior de la peninsula
(Las Arrastras). Sin embargo, el origen de la poblacién continental no logré definirse con claridad.
Recientemente para Sierra Bacha se evalud la rizosfera asociada al cirio y de forma adicional se
descubrié un alto grado de homogeneidad genética mediante el uso de marcadores moleculares

AFLPs analizados en nueve individuos (Gutiérrez-Ruacho et al., 2018).
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Un estudio reciente basado en el uso de dos secuencias de espaciadoras intergénicas de
cloroplasto (psbJ-petAy ndhF-rpl32) bajo un muestreo que cubre la mayor parte de la distribucion
del cirio, se encontré que la especie presenta bajos niveles de diversidad nucleotidica y altos
niveles de diversidad haplotipica en base a 28 haplotipos distintos que diferenciaron cuatro
linajes (Martinez-Noguez, 2017). El primer linaje estuvo conformado por individuos del desierto
central, reconocido como el linaje Nortefio, ademas dos linajes del sur, uno perteneciente al area
volcdnica denominada Tres Virgenes, otro a la Sierra de San Francisco y finalmente un linaje
perteneciente al macizo continental en Sierra Bacha (Fig. 5). Dicha estructura fue explicada por
tres distintos eventos geolégicos tales como, la formacion del Golfo de California, el canal medio
transpeninsular y se propuso por primera vez, la actividad volcanica del complejo Tres Virgenes
como un evento vicariante de divergencia genética. La datacién empleada para evaluar estas
hipdtesis vicariantes se basé en dataciones previas hecha para otros organismos (reptiles, aves y
mamiferos), por lo que se requiere poner a prueba dataciones recientes en base a evidencias

geoldgicas y climaticas regionales.

Figura 5. Red de haplotipos reconstruida a partir de Maxima Verosimilitud que muestra los 28
haplotipos desarrollados a partir del concatenado de los espaciadores intergénicos de cloroplasto
psbJ-petA y ndhF-rpl32 del cirio (Fouquieria columnaris). Modificado de Martinez-Noguez (2017).
De color amarillo se muestran los haplotipos del linaje de Sierra Bacha, de azul el linaje Baja
California, de naranja el linaje de Sierra de San Francisco y de verde el linaje de Tres Virgenes.
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3. JUSTIFICACION

3.1 Importancia cientifica

El Desierto de Sonora es de gran interés y relevancia para abordar el estudio de modelos de
especiacion en vida silvestre, especialmente en especies distribuidas en regiones que incluyen la
peninsula de Baja California por los diversos eventos geoldgicos y climaticos que han impactado
la regidn. Sin embargo, estos trabajos se centran en animales, siendo la vegetacion regional uno
de los grupos con mayor rezago respecto al conocimiento filogeografico. El presente trabajo
explicar por primera vez la estructura y diversidad de los linajes cloroplasticos del cirio ante los
procesos geoldgicos y climaticos que han impactado la regidn, otorgando la capacidad de ampliar

el conocimiento de la flora regional y los procesos filogeograficos que han incidido en ella.

Por primera vez se informa la distribucion espacial de la diversidad genética poblacional del cirio
inferida por la variacién del ADN nuclear donde se documenté el flujo de genes unidireccional
desde Sierra Bacha, Sonora hacia las localidades del Norte de la peninsula, posiblemente mediado
por polinizadores que cruzaron el Golfo de California. Ademas, se modeld la respuesta de la
distribucidn de estas poblaciones a futuros eventos de cambio climatico. La presente informacién
contribuye al conocimiento de la biodiversidad a nivel genético y a la biologia de la especie en
problemas dificiles de abordar como lo son la reproduccién y la dispersién en una de las familias

botdnicas mas representativas de nuestro pais.

3.2 Importancia con fines de conservacion

La especie exhibe gran interés para la conservacion, se encuentra dentro de tres areas naturales
protegidas a nivel federal, siendo dos de ellas de las mds grandes del pais. Por lo que la
informacién generada deberia auxiliar a las estrategias futuras de conservacidén que permitan

evadir eventos asociados a la pérdida de la biodiversidad en esta icdnica especie regional.

Con base a los resultados obtenidos en el presente trabajo se apoya el establecimiento de una
Area Natural Protegida reconocida anteriormente como Regién Terrestre Prioritaria para la

Conservacion de “Sierra Seri”. En esta regidon se encuentra una de las poblaciones con mayor
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variabilidad genética y por lo tanto de gran relevancia para la conservacion de esta especie.
Ademas, la sdlida informacién que se presenta ayudara junto con estudios previos, a definir el
estado de conservacién de la especie y fundamentar su estado de conservacion del cirio en la

Lista Roja de Especies Amenazadas de la IUCN.



24

4. HIPOTESIS

Puesto que la variacidon del ADNcp de F. columnaris detectd una estructura genética asociada a
barreras histdricas, también reportadas en distintas especies vegetales en la Peninsula de Baja
California, se espera que los patrones filogeograficos y demograficos se hayan configurado desde
el Mioceno tardio y Pleistoceno. Si estos linajes perduraron hasta la actualidad en ambientes
heterogéneos, al emplear la variacidn de loci nucleares (SNPs) neutrales se espera observar una
estructura poblacional concordante con la variacién del ADNcp. Finalmente, el cirio al ser una
especie climaticamente sensible al calentamiento global, se espera que las poblaciones reduzcan

la superficie de su habitat adecuado.
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5. OBJETIVOS

5.1 Objetivo General

Explicar la estructura de los linajes cloropldsticos de F. columnaris con base a los procesos
geograficos y climdticos histéricos de la regidn. Evaluar la diversidad, estructura y conectividad
de las poblaciones de F. columnaris usando la variacion del ADN nuclear y su respuesta ante

escenarios futuros de cambio climatico.

5.2 Objetivos particulares

1. Explicar la estructura genética de los linajes cloroplasticos en F. columnaris, evaluando los
principales eventos vicariantes regionales que pudieron modelar la estructura identificada para

la especie.

2. Reconstruir mediante el uso del ADNcp la historia demografica y evaluar el impacto

histérico del cambio climatico en la especie.

4, Identificar la diversidad, estructura y conectividad de las poblaciones de F. columnaris bajo

loci neutrales y valorar su concordancia con el ADNcp.

3. Modelar el nicho ecolégico de F. columnaris y proyectarlo a modelos de circulacién global
para el Ultimo Maximo Glaciar y del Holoceno medio, para identificar sitios que pudieron

funcionar como refugios glaciares.

5. Modelar el nicho ecoldgico de las poblaciones de F. columnaris, bajo modelos de

circulacidn global futuros basadas en distintas trayectorias socioeconémicas compartidas.
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6. MATERIAL Y METODOS

6.1 Filogeografia de Fouquieria columnaris

Los datos genéticos empleados para esta seccion fueron los datos generados por Martinez-
Noguez (2017), el diseio de la recolecta, la extraccidon y amplificaciéon de secuencias de ADNcp se

describe a continuacién:

6.1.1 Descripcion del muestreo

El muestreo se disefid procurando obtener siete localidades distintas que abarcaran la mayor
parte de distribucién de la especie y que dieran acceso a evaluar la influencia de los principales
eventos de quiebres (rupturas) filogeograficos regionales como son la formacion del Golfo de
California y el hipotético canal medio transpeninsular (Fig. 6). Se estudid tanto la regidn
peninsular como la localidad continental de la distribucién espacial de la especie, obteniendo un

total de 108 individuos.
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Figura 6. Sitios de recolecta del cirio (Fouquieria columnaris). Los puntos negros representan las
ubicaciones muestreadas. Leyenda de localidades: Sierra Bacha (SB), Norte de Catavifia (NC),
Bahia de los Angeles (BA), Norte de Rosarito (NR), Piedras Blancas (PB), Sierra de San Francisco
(SSF), Tres Virgenes (TV). Se muestran en el mapa los nombres de las grandes islas regionales y

los Estados de Baja California (BC), Baja California Sur (BCS) y Sonora (Son).

Se recolectaron muestras de hojas juveniles en arboles adultos, los cuales debieron tener una

distancia minima entre un individuo y otro de 20 metros, con la intencién de reducir la

probabilidad de encontrar individuos cercanamente emparentados. Se considera que las semillas

de una planta madre no logran desplazarse a una distancia mayor a la talla de altura de Ila
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progenitora (Humphrey, 1974). Las muestras se obtuvieron recolectando aproximadamente 5

gramos de tejido foliar de arboles adultos y se secd en bolsas de papel estraza.

6.1.2 Extraccién de ADN, seleccidn y amplificacidon de secuencias de ADNcp

La extraccién del ADN se realizd a partir del protocolo de CTAB al 2 % (Doyle y Doyle, 1990) y el
protocolo de purificacion se realizé utilizando el kit de purificacién por perlas magnéticas:
“KingFisher del kit Thermo Scientific KingFisher Plant DNA”. Los productos de la extraccién de
ADN fueron cuantificados mediante el espectrofotémetro Thermo Scientific™ NanoDrop 8000 y

fueron estandarizadas en alicuotas de 50 ng/uL.

La amplificaciéon de fragmentos fue a partir de dos secuencias espaciadoras de ADNcp: ndhF-rpl32
y psbl-petA, estos son espaciadores intergénicos universales para plantas publicado por Shaw et
al. (2007) y reconocidos como sitios con alto polimorfismo y empleados en Fouquieria shrevei de
la misma familia botdnica Fouquieriaceae (Aguirre-Liguori et al., 2014). El proceso para la
amplificacién de los fragmentos se basd en reacciones en la Cadena Polimerasa en volumenes de
reaccion de 30 plL con un tampdn de reaccion (20 Mm Tris-HCl, 50 Mm KCl a pH 8.4), 2.0 mmol/L
de cloruro de magnesio (MgCl2), 200 umol/L de dNTPs, 0.2 umol/L de ambos cebadores, una
unidad de Taq polimerasa (Invitrogen, Carlsbad, CA), y 2 uL de ADN a 20 ng/uL. Se emplearon dos
ciclos diferentes de amplificacion: uno para el fragmento psbJ-petA, donde el paso inicial fue una
desnaturalizacion a 94 °C durante cinco minutos; seguido de 35 ciclos consistentes en 94 °C por
30 segundos, 58 °C por 30 segundos y 72 °C por 70 segundos; y luego una extension final a 72 °C
por ocho minutos. El fragmento ndhF-rpl32 se amplificé usando una desnaturalizacién inicial a 94
°C durante cinco minutos; seguido de 35 ciclos consistentes en 94 °C por 30 segundos, 50 °C por
30 segundosy 72 °C por 70 segundos; con una extension final a 72 °C por ocho minutos. El servicio
de secuenciacion fue realizado por la empresa Macrogen (Seul, Corea del Sur;
http://www.macrogen.com/eng/). El alineamiento de las secuencias se realizd mediante el
algoritmo MUSCLE en el programa MEGA 6 (Tamura et al., 2013). El concatenado de las
secuencias intergénicas de ADNcp presentd una longitud total de 1,484 pb, donde 761 pb

pertenecian a psblJ-petAy 723 pb para ndhF-rpl32.
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6.1.3 Deteccion de barreras y tiempos de divergencia

Para determinar el patrén filogeografico se empled el algoritmo de Monmonier (Manni et al.,
2004). Este método se basa en triangulaciones Delaunay que permiten estimar distancias
genéticas y geograficas para identificar areas de cambios abruptos en los patrones genéticos de
variacion entre una localidad adyacente a la otra. Para este analisis se utilizé el programa BARRIER
v.2.2 (Manni et al., 2004), basado en las distancias genéticas Fs: obtenidas por Martinez-Noguez
(2017). Se utilizaron 100 repeticiones para generar un valor de soporte de las barreras genéticas

identificadas.

Se estimaron tiempos de divergencia mediante el programa bayesiano de BEAST v. 2.5.2
(Drummond et al., 2013). Para ello se usé un reloj molecular que se calibré mediante cuatro
puntos de calibracion distintos: 1) un punto con distribucion normal, basado en la apertura y
establecimiento del Golfo de California con una datacién de un maximo de 8.2 Ma para el inicio
de laincursidon marina en la regién sur del Golfo y una edad minima de 6.3 Ma en la region norte,
estas fechas se dataron a partir de estudios en rocas y sedimentos marinos (Oskin y Stock, 2003;
Miranda, 2019); 2) un segundo punto con distribucidon normal, basado en el vulcanismo constante
existente desde hace 1.17 £0.07 Ma en el complejo Tres Virgenes (Schmitt et al., 2006); 3) un
punto con distribucién normal, basado en la hipdtesis del canal medio transpeninsular, con una
edad de apertura supuesta para hace 1 Ma (Upton y Murphy, 1997; Riddle et al., 2000); y
finalmente 4) un punto de calibracidn con una distribucién logaritmica normal que consideré el
evento de radiacidn de la familia Fouquieriaceae, estimado en dataciones previas de 12.72 + 8.2
millones de anos (De-Nova et al., 2018). El analisis se desarroll6 mediante el modelo evolutivo de
GTR + | + G, el cual se eligi6 mediante el criterio de AICc para el concatenado de las secuencias,
esto mediante el programa jModelTest 2 (Darriba et al., 2012). Se empled la tasa de sustitucion
minima y maximas estimadas para genes de cloroplasto en trigo y maiz (1.1 x 10° y 1.6 x 10~

sustituciones/por sitio/por afio (Wolfe et al., 1987).

Los parametros utilizados para la reconstruccién filogenética bayesiana fueron un modelo de reloj

relajado con una distribucion logaritmica normal y bajo un modelo de especiacién de Yule. Se
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requirieron un total de 50 millones de generaciones de cadenas de Markov Monte Carlo (MCMC)
por cada 5,000 pasos. Como grupos externos se utilizaron las secuencias de los mismos
espaciadores de: Fouquieria splendens (GenBank no. KJ137189.1 y KJ137199.1), Fouquieria
shrevei (GenBank no. KJ137187.1y KJ137180.1) y Fouquieria purpusii (GenBank no. KJ137183.1y
KJ137177) obtenidas de GenBank. Al finalizar se implementé el procesamiento de los datos de
salida bajo el flujo de rutina de trabajo que involucra los subprogramas: TRACER v. 1.7.1

(http://tree.bio.ed.ac.uk/software/tracer), con el cual se evalla la convergencia de las corridas y

los tamafios de muestra efectivos; considerando Unicamente aquellos valores >200 como
aceptables para todos los parametros. Después se us6 TREEANNOTATOR 1.6.1 para anotar un
arbol con mayor consenso con la maxima credibilidad de cada clado, calculando un 10 % de
“burning” y un limite de probabilidad a posteriori de 0.5. El arbol resultante fue editado mediante

el programa FIGTREE v. 1.4.4 (http://tree.bio.ed.ac.uk/software/figtree).

6.1.4 Historia demografica

Para determinar la demografia histérica de la especie se abordaron dos metodologias distintas.
Primeramente, mediante andlisis bayesianos de coalescencia denominados Skyline Plot y
empleando las secuencias concatenadas del ADNcp. Para ello se reconstruyd la historia
demografica de la especie bajo dos aproximaciones distintas: 1) individualmente para cada linaje
identificado y 2) como especie con un set de datos de todos los linajes. Estos analisis se realizaron
mediante BEAST v2.5.2 (Bouckaert et al., 2014), donde se utilizé un modelo de sustitucién GTRy
un reloj molecular relajado con una distribucién logaritmica normal no correlacionada, con una
tasa de sustitucion de nucledtidos estimada de 1.1 x 10° y 1.6 x 10 por sitio/por afio. Con un
muestreo de 20 millones de réplicas de la cadena de Markov Monte Carlo (MCMC), cada 1,000
pasos. La reconstruccion demografica histdrica y la visualizacion de los resultados se realizé

mediante el programa Tracer v1.7.1.

Para el segundo método empleado para la demografia se utilizé el programa DIYABC V2.03 para
efectuar simulaciones de dos posibles dinamicas en el tamafio efectivo poblacional para la

especie (Cornuet et al., 2010). El primero denominado HRG que implica la existencia de cuellos
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de botella poblacionales durante el UMG, seguido de un evento de expansidn poblacional durante
el inicio del periodo interglacial con la entrada del Holoceno, y el segundo definido como HRI que
se basa en eventos de expansién durante el UMG y reduccién poblacional en el periodo
interglaciar. Para estas simulaciones se considerd el periodo Wisconsin de 8 a 22-11 miles de afios
y el rango de 11-4 miles de afos del periodo que comprende el Holoceno temprano y medio (Van
Devender, 1977; Van Devender y Spaulding, 1979, Fig. 7 y Anexo A). Para determinar el escenario
estadisticamente mds probable para los datos, se tomé en cuenta aquel escenario con mayor
soporte en la probabilidad a posteriori (PP), y después se realizé una regresion logistica politdmica
ponderada al 0.1 % del conjunto de datos simulados mds parecidos al escenario mas probable
(Cornuet et al., 2008). Para la calibracion de los modelos de simulacién se utilizé valores minimos
y maximos para establecer los datos demograficos (Anexo B). Se asumidé una distribucién
uniforme para todos los parametros, excepto para las fechas de los eventos climaticos que

llevaron a una distribucién normal.

A B
e PA
Pa
@ Pr -t -
Pe T1 T1
-t= T0 =t= T0O

Figura 7. Escenarios demograficos para probar la Hipétesis de Refugio Glacial (HRG) y la Hipdtesis
de Refugio Interglaciar (HRI) simulados en Approximate Bayesian Computation. A) La HRG
considera eventos de contraccién poblacional que ocurrieron durante el Ultimo Maximo Glacial
y eventos de expansidn poblacional en el Holoceno y B) La HRI implica una expansiéon durante el
Ultimo Maximo Glacial y contraccién en el Holoceno. Las leyendas del grafico hacen referencia a:
Pa, poblacidon ancestral, PA: poblacién Actual, Pr: poblacién en reduccién, Pe: poblacion en
expansion, UMG: Ultimo Maximo Glacial, H: Holoceno, T1: tiempo ancestral y TO: tiempo actual.
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Se empled un tiempo generacional promedio de 75 afios, definido con base a la primera floracion
de la especie que se estima ocurre entre los 50 a 100 afios desde la germinacion (Humphrey,
1974). Se utilizé el modelo de mutacién HKY y la misma tasa de mutacidon empleada en los andlisis
anteriores para genes del ADNcp en trigo y maiz. Finalmente se evalud las distribuciones
posteriores de los parametros, que se estimaron mediante la transformacién “logit” de los
pardmetros y la regresion lineal en el 0.1 % mas cercano de los conjuntos de datos simulados a
los conjuntos de datos observados (Cornejo-Romero et al., 2017). Para probar las tasas de error
Tipo | que indican la probabilidad de rechazar el mejor escenario y la tasa de error Tipo Il que es
la probabilidad de seleccionar un mejor escenario incorrecto; se simularon 500 conjuntos de

datos pseudo-observacién para cada escenario (Scheinvar et al., 2017).

6.2 Andlisis genético poblacional basado en SNPs neutrales para Fouquieria columnaris

En la presente seccidn se describe la metodologia con la que se abordaron tematicas relacionadas
a la diversidad, estructura y conectividad de las poblacional del cirio a partir de loci neutrales

obtenidos por secuenciacion reducida del genoma.

6.2.1 Disefio del muestreo

Se seleccionaron 64 individuos de los 108 individuos analizados previamente por el marcador
cloroplastico. Para la seleccién de individuos se tratd de representar a los cuatro linajes distintos
en la distribucién de la especie. Asi, 34 individuos pertenecieron a las localidades del linaje norte,
gue tienen una distribucion continua en la Peninsula de Baja California: 8 individuos del Norte de
Catavifia, 11 de Bahia de los Angeles, 7 del Norte de Rosarito y 8 de Piedras Blancas. Ademas de
20 individuos de los dos linajes surefios, 10 de Tres Virgenes y 10 de la Sierra de San Francisco. Y

finalmente 10 individuos pertenecientes al linaje de Sierra Bacha.

6.2.2 Construccion de librerias, llamado y filtrado de polimorfismos de un solo nucleétido

La secuenciacion reducida del genoma del cirio se desarrolld a partir de la metodologia de
3RADseq (Bayona-Vasquez et al., 2019). Las enzimas de restriccion utilizadas para el cirio fueron:

Nhel, EcoRl y Xbal. La secuenciacidn se desarrolld bajo la plataforma lllumina Hiseq 4000 en el
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Georgia Genomics and Bioinformatics Core de la Universidad de Georgia sobre fragmentos
pareados de 140 pares de bases. Las lecturas obtenidas del secuenciador fueron valoradas a
través de la inspeccidn de calidad al valorar el nimero de lecturas, %GC y el valor de Phred por
individuo mediante el programa FASTQC V.0.11.7
(http://www.bioinformatics.babraham.ac.uk/projects/fastqc/). Posterior a esto, los datos sin
procesar se filtraron por distintos pardmetros de calidad y se demultiplexaron mediante la
funcidén process_radtags en la canalizacién STACKS v2.4 (Catchen et al., 2013). Los cédigos de
barras y las etiquetas RAD (-r) de las lecturas pareadas se retiraron y las lecturas fueron filtradas
mediante a los siguientes criterios; lecturas con una base no llamada (-c), se descartaron lecturas
de baja calidad (-q) y se limitd la talla de los fragmentos a las 140 pb (-t). Al carecer de un genoma
de referencia del cirio e incluso al carecer de un genoma estrechamente relacionado, se realizd
un ensamblaje de novo a partir de diversas réplicas para optimizar el ensamblaje. Este
ensamblado se realizé con diferentes valores de parametros con la linea de comandos y opciones
de denovo_map.pl en STACKS (Catchen et al.,, 2013). Se empledé el pardmetro -m = 3-5
(profundidad minima de cobertura para crear una pila), -M = 1-3 (distancia mdxima entre pilas)
mediante ustacks y el pardmetro -n = 1-4 (nimero de desajustes entre pilas al crear un catalogo).
Se vario estos parametros para minimizar el error de genotipado (Mastretta-Yanes et al., 2015;
Paris et al., 2017). A partir de cada ensamble generado con cada variante paramétrica se efectud
un Andlisis de Componentes Principales para valorar el parametro que mejoré el agrupamiento
del set de datos, este andlisis se realizé mediante el programa PLINK 1.90b2n (Chang et al., 2015).
Los parametros dptimos fueron-m=3,-M =2y -n =4, ya que fue la parametrizacién que maximizé
el niumero de sitios variantes y que los componentes principales explicaron el mayor porcentaje
de varianza y minimizaron las diferencias inferidas del arreglo de los SNPs, permitiendo

estructurar de forma resumida el set de datos obtenidos (Anexo C).

Ademads, en cada ensamble distinto se implementd un filtro de calidad que consistié en un modelo
de error acotado con la opcion --model_type, con un -bound_high de 0.05 y una pila maxima
permitida por locus de 3 (--max_locus_stacks), reteniendo solo un SNP por pila para evitar loci
ligados fisicamente (-write_single _snp) y se requirié que cada loci estuviera presente en al menos

el 70% del total de individuos (-r) con una frecuencia de alelo menor > 0.05 (MAF). De forma
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adicional se implementd un filtrado de los SNPs por medio del programa VCFtools v1.16 (Danecek
et al., 2011). Se descartaron todos aquellos sitios que presentaran una desviacion al equilibrio de
Hardy-Weinberg (HWE, P< 0.001), y aquellos sitios con valores de r2 > 0.5 (--genor2, --min-r2 0.5)
fueron también considerados en desequilibrio y eliminados. Finalmente se realizé un filtrado
donde solo se mantuvieron los SNP bialélicos (--max-alleles 2), y se descartaron los individuos que
tuvieran 2 30 % de datos faltantes en todos los loci. Se usé el programa PGDSPIDER v.2.1.1.5
(Lischer y Excoffier, 2012) para formatear con diferentes formatos el conjunto final de datos

filtrados para los analisis subsiguientes.

6.2.3 Filtrado de loci atipicos o presuntamente adaptativos.

Se emplearon tres enfoques diferentes para detectar y eliminar loci atipicos que podrian afectar
la neutralidad del conjunto de datos finales. El primero se ejecutd con base a un Analisis de
Componentes Principales mediante el paquete computacional PCAdapt (Luu et al., 2017). Se
retuvieron cuatro componentes principales (k=4). El segundo enfoque fue un andlisis bayesiano
que utiliza el modelo multinomial de Dirichlet, basado en un modelo de islas y coeficientes de Fs:.
Este analisis se realizé en el programa computacional BayeScan 2.0 (Foll y Gaggiotti, 2008). En el
tercer método se evalud la correlacion genotipo-ambiente utilizando el programa BayeScEnv (de
Villemereuil y Gaggiotti, 2015). Para la parametrizacién tanto del programa BayesCan como de
BayeScEnv se usé 5,000 corridas piloto, un precalentamiento (burn-in) de 50,000 iteraciones y
una probabilidad a priori (-pr_odds) de uno a diez. Para BayeScEnv se generd una matriz
ambiental a partir de 19 capas bioclimaticas con una resolucién de 2.5 minutos de arco de la base
de datos WorldClim (www.worldclim.org). Aquellas variables que se identificaron como
correlacionadas se descartaron con base en la correlacion de Pearson de > 0.6 0 < -0.6, buscando
evitar una correlacion alta entre variables (Hernandez et al., 2018). Esto se efectué mediante el
paquete ‘raster’ (Hijmans et al., 2023) con el que se extrajeron las variables ambientales para
cada individuo y que se evaluaron mediante el paquete ‘Corrplot’ (Wei, 2021). Con el analisis
anterior se obtuvieron un total de 5 variables bioclimaticas diferentes (BIO1=temperatura media
anual, BIO3 = isotermalidad, BIO8= temperatura media del trimestre mas lluvioso, BIO14 =
precipitacion del mes mds seco y BIO15 = estacionalidad de la precipitacion). Después de escalar

y centrar cada variable para considerar las diferencias en magnitud, se analizé individualmente
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con los parametros predeterminados. Para los tres métodos empleados se utilizé una tasa de

descubrimiento de los falsos positivos de 0.05 (FDR, Benjamini y Hochberg, 1995).

6.2.4 Diversidad genética a partir de loci neutrales

La estimacion de diversidad genética a través de loci neurales se realizé a partir de los datos de
secuenciacion reducida del genoma descritos en el apartado 6.2.2 y filtrados de loci atipicos en la
seccién 6.2.3. Las estimaciones se realizaron de dos formas, una por localidades (Norte de
Catavifia, Bahia de los Angeles, Sierra Bacha, Piedras Blancas, Norte de Rosarito, Sierra de San
Francisco y Tres Virgenes) y por poblaciones genéticas estructuradas por los analisis de
agrupamiento en el apartado 6.2.5 (Norte Peninsular, Central Peninsular, Tres Virgenes y Sierra
Bacha). Se calculé la riqueza alélica rarificada ( Ar ), la heterocigosidad observada ( Ho ) y el
coeficiente de consanguinidad ( Fis ) usando ‘basicStats’ en el paquete diveRsity R (Keenan et al.,
2013). Para evaluar las diferencias entre localidades y poblaciones de cada uno de los anteriores
parametros de diversidad genética se empled la prueba de significancia de Kruskal- Wallis y la
prueba posterior de Gao en el paquete nparcomp v.3.0 (Konietschke et al., 2015). Se usé el
programa VCFtools v1.16 (Dancek et al. 2011) para valorar los coeficientes de consanguinidad
(estadistico F) con la opcion ‘—het ’. Siendo que algunas localidades parecen estar aisladas y con
un tamano poblacional pequefio, se evalud el indice de parentesco por pares entre cada par de
individuos usando el método de ‘ -relatedness ’, los valores resultantes del andlisis van de 0 a 1,

siendo 1 cuando es el mismo individuo y cero cuando es un par no relacionado (Yang et al., 2010).

6.2.5 Analisis de agrupamiento

Se explord la estructura genética de la poblacidon utilizando tres enfoques diferentes a partir del
mismo conjunto de datos SNPs neutrales empleados en la seccién 6.2.4. El primero fue un Analisis
Discriminante de Componentes Principales (ADCP), usando la funcién ‘dapc’ en el paquete R
adegenet v.2.1.1 (Jombart y Ahmed, 2011). Para elegir el nimero dptimo de componentes
principales a retener se implementd un andlisis de validaciéon cruzada mediante la funcién
xvalDapc. Para seleccionar la estructura de poblacion mas adecuada (K), se empled el método de

criterio de informacién bayesiano (BIC por sus siglas en inglés) con la funcidn ‘find.cluster’.
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Como segundo enfoque para inferir el valor mas probable de K, se utilizo el programa STRUCTURE
v2.3.4 (Pritchard et al., 2000). Este método de agrupamiento bayesiano determina el nimero de
poblaciones ancestrales basado en las frecuencias alélicas, bajo suposiciones de que la poblacién
se encuentra bajo expectativas de desequilibrio de ligamiento y asumiendo Hardy-Weinberg. El
programa STRUCTURE se implementd en paralelo mediante el programa StrAuto v1.0 (Chhatre y
Emerson, 2017), que combina el analisis del programa STRUCTURE basado en el estadistico de
Evanno (Evanno et al., 2005) y el analisis de STRUCTURE Harvester para inferir el nimero de K
mas probable (Earl y vonHoldt, 2012). El analisis se ejecutd utilizando un modelo de mezcla y
frecuencias alélicas correlacionadas con un valor alfa de 1/k, como se recomienda cuando los
tamafios de muestra difieren entre las localidades (Wang, 2017) y empleando 100,000 pasos de
precalentamiento y 1,000,000 de MCMC con 15 repeticiones para cada valor de poblacién (k=1-
7), considerando cada localidad como una posible poblacién diferente. Para visualizar los
resultados se fusionaron las réplicas ejecutadas con el programa CLUMPP v1.1.2 (Jakobsson y
Rosenberg, 2007). Se ejecutd el programa de manera jerarquica, permitiendo identificar

presuntas poblaciones ocultas dentro de los grupos inferidos (Pritchard et al., 2000).

El tercer método empleado para evaluar la composicién genética y la divergencia entre sitios fue
por medio de las distancias genéticas de la D de Jost. Este método de distancias genéticas ha sido
reconocido como un buen predictor para evaluar los procesos evolutivos en las especies (Jost et
al., 2018). La diferenciacidn genética entre los sitios de muestreo y sus valores p correspondientes
se calcularon con el paquete de R llamado strataG, con base a 1,000 réplicas de arranque (Archer
et al., 2017). Los valores de p resultantes se corrigieron para detectar falsos positivos mediante
FDR = 0.05 (Benjamini y Yekutieli, 2001). Para visualizar los resultados pareados se realizé un
mapa de calor y agrupamiento jerdrquico basado en la D de Jost para determinar las relaciones
entre grupos, esto mediante el paquete pheatmap (v1.0.12) (https://cran.r-

project.org/web/packages/pheatmap/index.html).

6.2.6 Patrones espaciales de estructura

Las pruebas de correlacion de Mantel se utilizaron para determinar si la similitud genética

disminuye con el aumento de la distancia geografica (aislamiento por distancia) a lo largo de la
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distribucién del cirio. Las pruebas de correlacion se desarrollaron de dos formas distintas, primero
utilizando toda el area de distribucion del cirio y un segundo analisis evaluando Unicamente la
distribucién que comprende la regién peninsular de la especie. Se emplearon las distancias
genéticas D de Jost generadas en la seccion 6.2.5 Andlisis de agrupamiento y se generé una matriz
de distancias geograficas euclidianas por pares, utilizando el programa Geographic Distance

Matrix Generator v.1.2.3 (Erst, 2015).

También se ejecutd una prueba de correlacién de Mantel para valorar el aislamiento por
ambiente. Se utilizd de igual forma las distancias genéticas de D de Jost y se valoré la influencia
del ambiente sobre la diversidad genética espacial de todas las localidades y las localidades
peninsulares. Para las distancias ambientales entre localidades se emplearon cinco variables
bioclimaticas previamente seleccionadas en la seccién 6.2.3. Todas las pruebas de Mantel se

realizaron en el paquete estadistico de adegenet v2.1.1 (Jombart y Ahmed, 2011).

6.2.7 Clasificacion jerarquica de la diversidad genética

Se empled el criterio de clasificacidon priorizada basado en la métrica de Shapley (SH; Haake,
Kashiwada y Su, 2008). Este método permite generar una clasificacidn de diferenciacidon genética
que refleja el grado de aislamiento e individualidad de la unidad genética que conforma,
jerarquizando la relevancia para contribuir a la diversidad genética futura de la especie (Volkmann
et al., 2014). Para ello, se uso la distancia genética D de Jost generadas en la seccién 6.2.5 y se
generd una matriz de distancias bajo el algoritmo de NeighborNet, calculado utilizando el
programa SplitsTree5 V.5.3.0 (Huson y Bryant, 2006) y a partir de esta red no enraizada se

estimaron los valores de SH conforme al método propuesto por Volkmann et al. (2014).

6.2.8 Conectividad genética

Para evaluar los patrones espaciales de la estructura genética y la existencia de barreras de flujo
genético entre las localidades del cirio, se empled el método Bayesiano de Estimacidén de

Superficies de Migracion Efectiva (EEMS, por sus siglas en inglés). Este método emplea el
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concepto de migracion efectiva para modelar de forma grafica la relacién entre la genética y la
geografia, permitiendo identificar aquellos sitios donde la similitud genética disminuye
rapidamente, siendo estos los que pueden interpretarse como barreras de flujo genético entre
las poblaciones (Petkova et al., 2016). Esto se realiz6 a partir de la funcién make_eems_plots, que

es una funcién del paquete reemsplots2 (https://github.com/dipetkov/reemsplots2), que

permite visualizar los resultados en funcion de las tasas de migracion efectivas estimadas en la
escala normalizada de log!® después del indice medio de migracidn efectiva. Adicionalmente, para
evaluar la direccionalidad de la migracidn del flujo genético entre localidades se empled el
enfoque de diferenciacion genética direccional bajo el concepto de migraciéon relativa,
empleando el programa divMigrate-online (Sundqvist et al., 2016)
(https://popgen.shinyapps.io/divMigrate-online/). Este método permite calcular los valores de D
de Jost entre dos poblaciones con lo que es posible detectar migracion de asimetria relativa. Este
método detecta aquellos sitios que tienen una mayor sefial de migrantes hipotéticos en
comparacion a otros. Se empled un umbral arbitrario de 0.40 para descartar los valores de las
tasas de migracion relativas que estuvieran por debajo de esta. Ademas, para probar si la
migracion relativa condujo a un flujo de genes significativo entre localidades, se ejecutaron 1,000
réplicas de arranque para todos los pares de localidades (a = 0.05). Se asumidé que la migracion
simétrica ocurria en sitios que tenian la misma tasa de migraciéon relativa y un flujo de genes
significativo; en los casos en que no se cumplieron estas condiciones, la migracion se consideré

asimétrica (Sundqvist et al., 2016).

6.3 Congruencia entre matrices de distancias genéticas

Para evaluar la concordancia entre dos matrices de distancia genética se utilizé el programa
Congruence Among Distance Matrices (CADM) que permite valorar el nivel de similitud entre
matrices de distinto origen (Campbell et al., 2011). Se emplearon las matrices de distancia
genética de D de Jost generadas en la seccion 6.2.5 basada en los 1,137 SNPs neutros, y la matriz
de distancia genética de Fs: de secuencias de ADNcp reportadas por Martinez-Noguez (2017). El
analisis fue efectuado en el paquete computacional Ape 3.0 (Paradis et al., 2004) y se realizé con
100,000 permutaciones para la prueba de significancia. El estadistico de concordancia (estadistico

W de Kendall) proporciona el grado de congruencia de las dos matrices de distancia con un valor
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en una escala de 0 que significa sin congruencia alguna y 1 que sefala completa congruencia

(Kendall y Babington, 1939).

6.4 Modelado de nicho ecoldgico actual y al pasado de Fouquieria columnaris

Los métodos descritos en esta seccion tienen la finalidad de proyectar la distribucidn potencial
actual del nicho ecoldgico de F. columnaris como especie, ademas de identificar los sitios de

refugio durante periodos climaticos histéricos de glaciacidn e interglaciar.

6.4.1 Registros de presencia-ausencia

Se compild una base de datos georreferenciada de presencia-ausencia compuestos por
coordenadas de latitud y longitud para Fouquieria columnaris, obtenidos a partir de datos de
diversas fuentes, por ejemplo: 1) La Informacién sobre la Biodiversidad Global (Global Biodiversity
Information Facility, GBIF por sus siglas en inglés; https://www.gbif.org); 2) El repositorio digital
del herbario del Museo de Historia Natural de San Diego (https://bajaflora.org/); 3) Los registros
de presencia reportados en Martinez-Noguez (2017); 4) Los registros de presencia - ausencia
reportados por Webb et al. (2014); 5). La consulta fisica del Herbario "Anetta Mary Carter" (HCIB)
del Centro de Investigaciones Bioldgicas del Noroeste y; 6) Los muestreos realizados en este
estudio a lo largo del rango de distribucién de F. columnaris, tanto en el ambiente peninsular
como en Sonora durante el 2021 y 2022. Ademas, con la intencién de reducir el sesgo del
muestreo geografico por sobreexpresiéon de puntos de colecta, se limité a un registro por pixel de
~1 km? de resolucion espacial (Hernandez-Guzman et al., 2019). Se eliminaron registros con
puntos de ocurrencia atipicos, es decir aquellos que se encontraban fuera del rango de

distribucién delimitado de la especie (Humphrey y Marx, 1980; Webb et al., 2014).

6.4.2 Variables predictivas y modelos de circulacion global

Como variables predictivas se emplearon 19 variables bioclimaticas de la base de datos que se
encuentra en WorldClim v1.4 y v2.1 (https://www.worldclim.org/), tanto para la modelacién
potencial de la distribucidon actual como para las proyecciones al pasado (Hijmans et al., 2005;

Fick y Hijmans, 2017).
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Con respecto al modelado al pasado se emplearon las variables paleoclimaticas de WorldClim 1.4
basados en los Modelos de Circulacién Global (GCM) CCSM4 (Rosenbloom et al., 2013) y MIROC-
ESM (Sueyoshi et al., 2013) para las proyecciones al Ultimo Maximo Glacial (22,000 afios atras) y
al Holoceno medio (6,000 afos atras). Para estos ultimos modelos se utilizé un set de datos de

presencia-ausencia totales sin diferenciacién poblacional.

Previo al proceso de modelacién se analizé la correlacidon entre las 19 variables bioclimaticas para
descartar aquellas variables altamente correlacionadas (Pearson r 2 0.75). Para esto, se extrajo el
valor de cada variable para cada localidad utilizando el paquete ‘raster’ (Hijmans et al., 2023), y
se graficaron utilizando el paquete ‘Corrplot’ (Wei, 2021). Ademas, para evaluar colinealidad
entre variables se consideraron los Factores de Inflacién de la Varianza (VIF) a partir de la funcidn
‘vifcor’ (threshold=0.8) y ‘vifstep’ (threshold=3) del paquete ‘usdm’ (Naimi, 2022). Todo lo
anterior dentro del ambiente de programacion de R (Versién 4.0.5, R Core Team 2021). Es
importante mencionar que tanto para los modelos actuales y el Holoceno medio se utilizdé una
resolucién espacial de 30 arc-seg (~1 km), mientras que para el Ultimo Méaximo Glacial una

resolucién espacial de 2.5 minutos (~4.5 km).

6.4.3 Modelacion de la distribucién potencial actual y proyecciones al pasado

Para determinar la distribucion potencial de F. columnaris se considerd el ensamblaje de seis
algoritmos basados en tres enfoques estadisticos distintos, dos de ellos fundados por el método
de regresién: Modelos Aditivos Generalizados (Generalized additive models) y Modelos
potenciados generalizados (Generalized Boosted Models). Dos modelos basados en técnicas de
clasificacién: Anadlisis de arbol de clasificacion (Classification Tree Analysis), Andlisis discriminante
flexible (Flexible Discriminant Analysis); y dos modelos por algoritmos de Aprendizaje automatico
(Machine Learning); Bosque aleatorio (Random Forest) y Maxima entropia (Maximum entropy,
MaxEnt.Phillips). Cada técnica de modelacion se realizé con 10 repeticiones distintas y para los
datos de presencia se realizé un submuestreo del 75% de los datos para entrenamiento y un 25%
para evaluar el modelo. Ademas, se utilizaron dos indicadores para evaluar el desempefio de cada

modelo, el Area bajo la curva (AUC, por sus siglas en inglés; Hanley y McNeil, 1982) y el True Skill
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Statistic (TSS, por sus siglas en inglés) (Allouche et al.,, 2006). Para el ensamblaje final se
consideraron Unicamente aquellos modelos que maximizaran el valor de TSS (TSS = 0.65) y el 4rea
bajo la curva (AUC > 0.7) para cada poblacion. Los valores seleccionados se encuentran dentro de
los rangos recomendados para categorizar un modelo como bueno y excelente para ambos
criterios (Landis y Koch, 1977; Swets, 1988; Eskildsen et al., 2013). Lo anterior se llevé a cabo con
las variables predictivas no correlacionadas dentro del paquete ‘BIOMOD?2’ (Thuiller et al., 2009)

en el ambiente estadistico de R.

6.5 Modelado de nicho ecolégico actual y futuro de las poblaciones genéticas de Fouquieria
columnaris

A continuacién, se describen los métodos empleados para la evaluacion de la diversidad y la
similitud de los modelos de nicho ecoldgico de las poblaciones genéticas de F. columnaris y el

cambio de sus areas de idoneidad climatica ante escenarios de cambio climatico.

6.5.1 Registros de presencia-ausencia poblacional

Se utilizé la base de datos compilada de puntos georreferenciada de presencia-ausencia del cirio
descrita en la seccién 6.4.1 Registros de presencia-ausencia; pero los puntos de presencia se
clasificaron dentro de una de las cuatro poblaciones genéticas diferenciadas por marcadores SNPs
neutrales (ver seccidn 6.2). Los registros ubicados en el estado de Sonora se clasificaron como
pertenecientes a la poblacidon genética de Sierra Bacha. Los puntos presentes en el complejo
volcénico de las Tres virgenes como parte de la poblacion genética de Tres Virgenes. Las
poblaciones genéticas Norte y Central se conformaron por aquellos puntos que estuvieran mas
cercanos a los sitios genotipificados, esto debido a que la estructura genética peninsular muestra
un aislamiento por distancias, por lo que se espera que los sitios de presencia mds cercanos
geograficamente presentaran una identidad genética mas cercana. Dado que el cirio es una
especie de lento crecimiento y con capacidad de dispersién limitada (Humphrey, 1974), se
considerd un radio de 25 km? alrededor de cada sitio de presencia, definiendo asi el area de

influencia de cada poblacién genética, con respecto al area total proyectada.
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6.5.2 Variables predictivas y modelos de circulacion global

Los escenarios a futuro fueron desarrollados bajo los horizontes de tiempo cercano (2041-2060)
y lejano (2081-2100) y bajo dos trayectorias socioecondmicas compartidas distintas (SSP). Se
usaron los GCM CMCC-ESM2 (Lovato et al., 2022) y MIROCG6 (Tatebe et al., 2019) del CMIP6. Se
considerd la proyeccion MESSAGE-GLOBIOM (SSP245) como la proyeccion optimista (Fricko et al.,
2017) y REMIND-MAgPIE (SSP585) como el escenario catastroéfico (Kriegler et al., 2017). Se evalué
la correlacién entre las 19 variables bioclimaticas de igual forma a lo descrito en la seccidon 6.4.2
Variables predictivas y modelos de circulacion global. Para los modelos actuales y futuros se

utilizé una resoluciéon espacial de 30 arc-seg (~1 km).

6.5.3 Modelacion de la distribucidn potencial actual y futuro a nivel de poblaciones genéticas

La distribucidn potencial a nivel poblacional de F. columnaris se realizdé bajo el mismo flujo de
trabajo de la metodologia descrita en la secciéon 6.4.3 Modelacién de la distribucidn potencial
actual, que consta de seis algoritmos de modelacion distintos, con evaluaciones de desempefio
basadas en la AUC y la TSS y un ensamblaje resumen desarrollado bajo el paquete ‘BIOMOD?2’
(Thuiller et al., 2009). Esto se realizé de forma individual para las cuatro poblaciones genéticas y

descritas en la seccidn 6.5.1 Registros de presencia-ausencia poblacional.

6.5.4 Amplitud y similitud de nicho

Para evaluar la diversidad y la similitud de nicho ecolégico entre las poblaciones de la especie, se
utilizaron los puntos de ocurrencia de las cuatro poblaciones genéticas identificadas. Para
cuantificar la amplitud del nicho climatico en el espacio climatico multidimensional, se extrajeron
los valores de las variables que se identificaron como no correlacionadas y se proyectaron en un
Andlisis de Componentes Principales (ACP) para valorar su distribucion (Broennimann et al.,
2012). Ademas, se evaluo la similitud de nicho entre pares de poblaciones utilizando el indice de
Schoener (D) y el indice de distancias de Hellinger (/) propuestos para evaluar si los grupos tienden
a ser mas similares de lo que se esperaria por casualidad (Warren et al., 2008). Ambas pruebas se

encuentran implementadas dentro del paquete ‘ecospat’ (Di Cola et al., 2016) y toman un valor
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de interpretacion que va del 0 a 1, con los valores menores indicando un bajo traslape y valores

cercanos a 1 indicando nichos muy parecidos (Warren et al., 2008).
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7. RESULTADOS

7.1 Filogeografia de Fouquieria columnaris

El panorama filogeografico de F. columnaris se abordd a partir de un set de datos que consistid
en 108 secuencias concatenadas de los fragmentos intergénicos de cloroplasto psbJ-petA y ndhF-

rpl32 con una longitud total de 1,484 pares de bases.

7.1.1 Deteccidn de barreras y tiempos de divergencia

El andlisis para la deteccién de barreras histéricas detecté tres limites geograficos como eventos
vicariantes para la especie, estas se muestran con distintos soportes estadisticos (Fig. 8). El area
qgue presentd el mayor soporte fue la regidén del Golfo de California que separa la localidad de
Sierra Bacha de toda la PBC. Ademds, se detectd un area que divide la localidad del complejo
volcanico de las Tres Virgenes con el resto de las localidades peninsulares, pero la barrera
disminuye su intensidad al pasar por la linea de triangulacién de Delaunay que proyecta con la
localidad de Sierra de San Francisco. Finalmente se detectd una tercera barrera entre Sierra de
San Francisco con la region del Desierto Central de la PBC, regién donde se ha descrito el supuesto

canal medio transpeninsular (Fig. 8).
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Figura 8. Resultado del programa BARRIER 2.2. Muestra los limites geograficos de las barreras
historicas identificadas para el cirio (Fouquieria columnaris). Las lineas azules indican las
teselaciones de Voronoi, drea hipotética de los sitios de muestreo. Las lineas verdes punteadas
son la triangulacion de Delaunay que asocia sitios con las ubicaciones adyacentes. El nivel de
confianza de la barrera en cada triangulaciéon estd indicado por el valor de soporte por
submuestreo por las lineas rojas. Las lineas rojas representan las barreras: a) Golfo de California
de 8.2—6.3 Ma(Oskin y Stock, 2003; Miranda, 2019), b) vulcanismo en el complejo Tres Virgenes,
fechado en 1.17 + 0.07 Ma(Schmitt et al., 2006), c) canal medio transpeninsular fechada en 1
Ma(Upton y Murphy, 1997; Riddle et al., 2000). Los nombres y coordenadas de los sitios de
muestreo abreviados se muestran en la Anexo A.
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El software BEAST v. 2.5.2 generd un arbol filogenético que muestra que F. columnaris divergio
de sus especies hermanas (F. splendens, F. shreviy F. purpusii) hace 12.27 Ma [95% de densidad
a posteriori mas alta (HPD), 11.41-12.72 Ma] durante el Mioceno medio. Al interior de F.
columnaris, el primer evento de separacidon ocurre entre la localidad de Sierra Bacha y las
localidades de la PBC, estimada hace 7.24 Ma (95% HPD, 5.75—-8.74 Ma), al final del Mioceno. Una
segunda divergencia de los linajes ocurre entre las localidades peninsulares, diferenciando las
localidades de Baja California y las de Baja California Sur hace 1.53 Ma (95% HPD, 1.23-1.86 Ma)
y finalmente una separacion del linaje de TV hace 1.20 Ma (95% HPD, 1.06—1.33 Ma; Fig. 9).



47

22 (NO)
24 (NR.PB)
15 (NC,BA,SSF)
25 (PB)
21 (NO)
20 (BA.PB)
18 (NC.BANR,PB)
16 (BA.PB)
19 (NC.BA)
14 (NC.BANR)
17 (BANRPB)
13 (BANRPB)
23 (NC SSF)
12 (NC.BA.PB.SSF)
11 (SSETV)
28(TV)
27(TV)
26(TV)
10 (SB)
e 1(SB)

8 (SB)

41-12. 2(SB)
U411272 4 oy 9 (SB)
I 6 (SB)

4(SB)

3(SB)

r 5(SB)
7§SB)

Fouquieria_splendens
_| [ FOUGUIEIG_ShrEVEi
e FOUGUECTTA_pUrPUSTT

1.23-1.86
I

1.06-1.33
v

5.75-8.74
i ® 724

Ma
15 12.5 10 75 5 25 0

MIOCENO PLIOCENO PLEISTOCENO

Figura 9. Tiempos de divergencia expresados en millones de afos para el cirio (Fouquieria columnaris), basado en el fragmento
concatenado de los espaciadores intergénicos psbJ-petA y ndhF-rpl32. Los puntos de calibracién se representaron en color rojo en los
sitios de coalescencia de la reconstruccion filogenética, el nUmero romano adyacente indica el nombre de la calibracion: |. Radiacién
en la familia Fouquieriaceae, basado en la datacion previa de 12.72 + 8.2 Ma; Il. Origen del Golfo de California datado para hace 8.2—
6.3 Ma; lll. Canal medio transpeninsular fechado en 1 Ma; IV. actividad volcanica en Tres Virgenes en 1.17 + 0.07 Ma. Las barras azules
muestran intervalos de confianza del 95 % para las estimaciones de la edad de los nodos. Los clados terminales muestran entre
paréntesis los sitios de muestreo y el linaje que pertenece se diferencia por el color: amarillo para Sierra Bacha, naranja para Sierra de
San Francisco, verde para Tres Virgenes y azul para Baja California. En el mapa superior izquierdo se representan los sitios muestreados
y el color del linaje que representan. Las siete localidades estan representadas por los siguientes acrénimos: Sierra Bacha (SB), Norte
de Catavifia (NC), Bahia de los Angeles (BA), Norte de Rosarito (NR), Piedras Blancas (PB), Sierra de San Francisco (SSF) y Tres Virgenes
(TV).
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7.1.2 Reconstruccion de la historia demografica a partir del ADNcp

El grafico de coalescencia bayesiana de Skyline mostrd un evento de contraccidn poblacional a
partir de los ultimos ~100 mil afios, la cual parece finalizar en los ultimos ~15 mil aifos, donde
comienza a experimentar una expansion poblacional gradual hasta el presente (Fig. 10). Lo
anterior situa a la especie en un panorama temporal consistente con el cambio del periodo
climatico de Wisconsin al Holoceno, el paso del periodo de transicién del UMG al interglaciar

actual. Los analisis para cada linaje por separado fueron menos informativos.

q— - = Media
o —— 95% CPD
c "
S
&N
Q
o -
D_C.)
S

I | 1 | 1 | I |

0.0 02 0.4 06 0.8 10 12 14
Ma

Figura 10. Grafico de coalescencia bayesiana de Skyline en millones de afios (Ma). Se muestra la
variacion del tamafio efectivo poblacional para el cirio (Fouquieria columnaris) a lo largo del
tiempo. La linea negra interrumpida representa la media del tamafio efectivo poblacional y el
area verde sombreada son los limites del intervalo 95 % CPD (intervalos de densidad central a
posteriori).

Para el analisis individual para los cuatro linajes de coalescencia bayesiana de Skyline, se aprecia
de igual forma el aumento en el tamafo efectivo de la poblacién en los ultimos ~50 mil afios hasta
el dia de hoy (Fig. 11). El linaje de Baja California mostré un mayor tamafio poblacional estimado
al presente, seguido del linaje de Sierra Bacha, ademas de que se aprecia que los linajes de Tres
Virgenes y Sierra de San Francisco presentan un tamafio efectivo poblacional mas pequeiio,

concordante con el area geografica que actualmente ocupan (Fig. 11).
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Figura 11. Grafico de coalescencia bayesiana de Skyline en millones de afios (Ma). Variacién del
tamanio efectivo poblacional con base a los cuatro linajes del cirio (Fouquieria columnaris) a lo
largo del tiempo. La linea negra interrumpida representa la media del tamafio efectivo
poblacional y el drea verde sombreada representa los limites del intervalo 95 % CPD (intervalos
de densidad central a posteriori). A) Baja California, B) Sierra Bacha, C) Sierra de San Francisco y
D) Tres Virgenes.

La misma sefial se observé con las simulaciones por el método de simulaciéon bayesiana de ABC.
Las pruebas para simular las hipotesis de refugios climaticos respaldaron la hipétesis de HRG para
los cuatro linajes con valores mas préximos a uno (Tabla 1). Por lo que todos los linajes ocuparon
areas que funcionaron como refugios durante el periodo frio del Wisconsin hace 16.4—20.6 mil
afios y ademads sufrieron un evento de expansién durante el interglaciar cdlido del Holoceno
medio, hace entre 6.9—7.5 mil afios. Los valores de error tipo | y I, fueron muy cercanas a cero, lo
gue implica el buen rendimiento de los modelos de simulacién. Las estimaciones de la distribucidn
posterior de los parametros demograficos de los cuatro linajes revelados por el analisis ABC para

el mejor escenario se muestran en la Anexo D.
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Tabla 1. Pruebas de los escenarios hipotéticos para el cirio (Fouquieria columnaris) bajo el
enfoque de simulacién ABC. Se muestran la probabilidad a posteriori, el intervalo creible del 95
% (intervalo de confianza del 95 %) y las tasas de error de tipo | y Il

Linajes Error Tipo | Error Tipo
Hipétesis de Refugio Glaciar Hipatesis de Refugio Interglacial

Baja California 0.9535 [0.9203, 0.9866] 0.0465 [0.0134, 0.0797] 0.005 0.000

Tres Virgenes 0.9958 [0.9942, 0.9974] 0.0042 [0.0026, 0.0058] 0.011 0.004

Sierra Bacha 0.8466 [0.7760, 0.9173] 0.1534 [0.0827, 0.2240] 0.016 0.004

San Francisco de la

Sierra 0.9917 [0.9752, 1.0000] 0.0083 [0.0000, 0.0248] 0.020 0.013

Los resultados presentados hasta aqui fueron publicados en el volumen 130 de la revista
Biological Journal of the Linnean Society, bajo el titulo “Phylogeography and genetic structure of
an iconic tree of the Sonoran Desert, the Cirio (Fouquieria columnaris), based on chloroplast DNA”

bajo el DOI: https://doi.org/10.1093/biolinnean/blaa065.

7.2 Analisis genético poblacional basado en SNPs neutrales para Fouquieria columnaris

En la presente seccidn se muestran los resultados de los analisis poblacionales con base a los
marcadores moleculares de los SNPs extraidos de la inspeccién reducida del genoma de F.

columnaris.

7.2.1 Llamado, filtrado de polimorfismo de un solo nucleétido y de loci atipicos

La secuenciacidon de las librerias de 3dRADseq generd un total de 132,855,470 de lecturas
emparejadas para los 64 individuos, dando un promedio de 1.02 millones de lecturas por
individuo secuenciado y una profundidad promedio de 31.2X. Con base al primer filtrado de
calidad se descartaron tres individuos que no cumplieron con una cobertura de secuenciacién
minima de 0.1 millones de lecturas. En el ensamble de novo obtenido por STACKS se obtuvieron
un total de 1,006,801 SNPs genotipados que después de los filtrados iniciales produjeron un
conjunto de 1,405 sitios variantes para 61 individuos. Mediante el filtrado por VCFtools se

detectaron 182 loci que no eran bialélicos, ya que se encontraban fuera del HWE y presentaban


https://doi.org/10.1093/biolinnean/blaa065
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desequilibrio de ligamiento, por lo que estos fueron eliminados. PCAdapt identificd 80 valores
atipicos, BayeScan identificé diez y BayeScEnv identificé cuatro. Solo uno de los sitios polimdrficos
atipicos no fue detectado por el ACP, pero si por la valoracién bayesiana. Del conjunto completo
de datos, se detectaron 82 loci putativamente bajo seleccion considerando los tres enfoques. El
filtrado de VCFtools descartd a seis individuos adicionales que mostraban mads del 30% de datos
faltantes. Por lo tanto, después de todos los pasos de filtrado, los datos finales consintieron de
1,137 SNPs neutrales genotipificados en 55 individuos. Los SNPs descartados se muestran en la

Tabla 2.
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Tabla 2. SNPs retenidos por cada método de filtrado.

Filtro empleado SNPs retenidos

Secuencia de SNPs crudas por STACKS 1,006,801
Presencia en > 70% individuos, Valor de Phred

>30, MAF >0.05, loci vinculados fisicamente 1,405

HWE (p < 0.001), desequilibrio de ligamiento (--

genor2, --min-r2 0.5), Solo SNPs bi-alélicos 1,218

Método de deteccidon de loci atipicos SNPs atipicos detectados
PCAdapt 80

Bayescan 10

BayeScEnv 4

En conjunto 82

Total de SNPs neutrales 1,137

7.2.2 Diversidad genética a partir de loci neutrales

Al menos dos de las comparaciones por localidad y por poblacién tuvieron diferencias
significativas (Anexo E y F). Los resultados de diversidad genética indicaron que Bahia de los
Angeles presentd las diferencias significativas en gran nimero de las comparaciones pareadas
por localidad de los valores de diversidad de A,y Ho, y para Fis (Anexo G, Hy |). En el caso de la A,
vario de valores minimos para la localidad de Piedras Blancas con 1.349 (1.328 - 1.370, IC 95%) y
un maximo para la poblacién de Bahia de los Angeles que fue de 1.380 (1.356- 1.403, IC 95%) y
para Bahia de los Angeles (Tabla 3). El Ho varié de un valor minimo de 0.114 (0.104 - 0.123, IC
95%) para la localidad de Piedras Blancas y un maximo de 0.158 (0.145- 0.170, IC 95%) para la
localidad de Bahia de los Angeles. La significancia pareada de Gao en la comparacién pareada

poblacional se muestra en el Anexo J Ky L para cada valor de diversidad genética descrito.

El valor de Fis para Sierra Bacha como localidad, fue el mas alto con un promedio de 0.116 (0.082
- 0.150, IC 95%), en cambio las localidades de Bahia de los Angeles (promedio de -0.064) y Tres
Virgenes (promedio de -0.029) presentaron los valores mas bajos, y como fueron valores
negativos, esas localidades muestran un exceso de heterocigotos. Estos resultados son

consistentes con los valores de consanguinidad del estadistico F, en donde Sierra Bacha mostro
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el valor promedio més alto (F=0.320) y Bahia de los Angelesy Tres Virgenes exhibieron los valores
mas bajos con promedios de F=0.058 y F =0.110 respectivamente (Tabla 3). Las poblaciones
genéticas del Norte peninsular, Sierra Bacha y Tres Virgenes mostraron altos valores de

parentesco (Tabla 3 y Anexo M).

Tabla 3. Estadisticos de diversidad genética con base a 1,137 SNPs neutrales de 7 localidades
distintas del cirio (Fouquieria columnaris). El intervalo de confianza se da entre paréntesis (IC
95%). Los titulos en negrita en la columna de la izquierda se refieren a poblaciones genéticas. Hay
que considerar que SB y TV participan tanto como localidad y como poblacién.

N Ar H, Fis F Parentesco
0.136
1.619 0.139 0.117 0.160 (0115 - 0.158)
NP 14 (1.595-1.642)  (0.130-0.148)  (0.090-0.143)  (0.093-0.227)
1.370 0.131 0.096 0.237 0.151
(1.348-1.393)  (0.120-0.142)  (0.057-0.134) . (0.125-0.177)
NC 8 : : : : : : (0.165 - 0.309)
1.380 0.158 -0.064 0.058 0.110
(1.356-1.403)  (0.145-0.170)  (-0.096--0.031) . (0.069 - 0.151)
BA 6 : : : : : - (0.007 - 0.109)
0.109
1.501 0.116 0.116 0.320 (0.088 - 0.129)
sB 10 (1.473-1529)  (0.107-0.126)  (0.082-0.150)  (0.252-0.389)
0.053
1.602 0.122 0.168 0.261 (0.039 - 0.067)
cp 21 (1.582-1.622)  (0.114-0.129)  (0.144-0.192)  (0.207-0.314)
1.349 0.114 0.110 0.307 0.058
(1.328-1.370)  (0.104-0.123)  (0.073-0.147) . (0.036 - 0.080)
PB 8 : : : : : : (0.221 - 0.392)
1.355 0.125 0.034 0.260 0.046
(1.334-1.377)  (0.114-0.135)  (0.000-0.070) . (0.019 - 0.073)
SSF 7 : : : : : : (0.147 - 0.372)
1.361 0.132 0.003 0.200 0.053
(1.338-1.384)  (0.121-0.144)  (-0.034-0.041) . (0.026 - 0.081)
NR 6 : : : : : : (0.073 - 0.327)
0.161
1.517 0.154 -0.029 0.110 (0132 - 0.190)
v 10 (1.489-1545)  (0.142-0.166)  (-0.061-0.001)  (0.029-0.191)

N: Nimero de muestras genotipadas con éxito y que pasaron los filtros, Ar: Riqueza alélica enrarecida, Ho: Heterocigosidad
observada, FIS: Coeficiente de consanguinidad, F: Estadistico F del coeficiente de consanguinidad, e indice de parentesco. NP:
Poblacién Norte Peninsular, NC: Norte de Catavifia, BA: Bahia de Los Angeles, SB: Sierra Bacha, CP: Poblacién Centro Peninsular,
PB: Piedras Blancas, SSF: Sierra de San Francisco, NR: Norte de Rosarito y TV: Tres Virgenes.

7.2.3 Andlisis de agrupamiento

El método BIC para determinar el agrupamiento identificé un K = 2, como el modelo que mejor
se ajustaba al nimero de grupos genéticos de nuestro conjunto de datos (Fig. 12). El analisis de
ADCP retuvo un total de 17 componentes principales y seis funciones discriminantes (Fig. 13). Sus

dos primeros ejes explicaron el 79.5% de la varianza, mientras que el primer y tercer eje



explicaron 68.3% de la variacion total del conjunto de datos.
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Figura 12. Grafico de dispersidén para la identificacion de agrupaciones (K) propuestas por el

paquete Adegenet con base al Criterio de Informacidn Bayesiana (BIC).

La funcion discriminante 1 del ADCP separd dos grupos genéticos, cada uno con una subestructura

distinta. La regién norte se agrupé como Norte de Catavifia, Bahia de los Angeles y Sierra Bacha,

cada uno de ellos constituye un grupo separado. La region sur incluyé Piedras Blancas, Norte de

Rosarito, Sierra de San Francisco y Tres Virgenes. La funcidon discriminante 3 permitié separa la

localidad de Piedras Blancas y Norte de Rosarito de Sierra de San Francisco y Tres Virgenes (Fig.

13). El método de Evanno encontrd que el nimero mas probable de K=2, concordante con los

grupos definidos por el ADCP (Fig. 14).
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Figura 13. Estructura de la poblacidon del cirio (Fouquieria columnaris) con base al Analisis
Discriminante de Componentes Principales de las siete localidades muestreadas. A) diagrama de
dispersién que representa la primera y segunda funcién discriminante; B) diagrama de dispersion

gue representa la primera y tercera funcién discriminante.
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Deltak = mean(|L"(K)}|) / sd(L(K))
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Figura 14. Numero de poblaciones detectadas utilizando el método de Evanno en el andlisis de
STRUCTURE. El valor K = 2 (valor delta K mas alto) representa el mejor resumen de agrupamiento
de los datos genéticos.

El andlisis de STRUCTURE revela una subestructura adicional con K = 4, mostrando niveles
evidentes de mezcla genética entre localidades (Fig. 15), donde la regién Norte de la distribucion
de la especie esta conformada por dos grupos, siendo uno de ellos la localidad de Norte de
Catavifia y Bahia de los Angeles y la otra conformada Unicamente por la localidad de Sierra Bacha
en Sonora. Se resalta que Bahia de los Angeles es una localidad con una composicién genética
tanto del Norte de Catavifia como de Sierra Bacha, pero en su mayoria mas parecida a Norte de
Catavifia. Respecto a las localidades del sur (Norte de Rosarito, Piedras Blancas, Sierra de San
Francisco y Tres Virgenes) también se diferenciaron en dos grupos genéticos: uno compuesto por
la poblacién central que estuvo conformada por Norte de Rosarito, Piedras Blancas y Sierra de
San Francisco; y la otra conformada Unicamente por la localidad de Tres Virgenes. La poblacién
de Sierra de San Francisco mostré mayor grado de mezcla genética con la localidad de Tres

Virgenes, estos resultados son también soportados por el analisis de ADCP (Fig. 13).



56

&

@
1

L]
0,

A 32
Q.
05 30
79
0g |
05 |
Q.
K 28 &
Océano
0g |

1y Pacifico

N
- A
i 26
0

% gb \&9‘ ?9 ey

a,
+
\“g

S
1

A
|

P
\Y
i)

o
1

A
1

Coeficientes de Mezcla

0,

&
|

0,

&
1

P

o,

A

0,

A
1

0

S

T T T T
-116 -115 -114 -113 112 -111

Figura 15. Estructura de la poblacién del cirio (Fouquieria columnaris) con base a la aproximacion
bayesiana del programa STRUCTURE. A) Para K de 2 hasta 4, cada barra corresponde a un
individuo de cada localidad; B) Los graficos circulares indican los porcentajes de la ascendencia
genética cuando K = 4. Sierra Bacha (SB), Norte de Catavifia (NC), Bahia de los Angeles (BA), Norte
de Rosarito (NR), Piedras Blancas (PB), Sierra de San Francisco (SSF) y Tres Virgenes (TV).

El valor pareado de la D de Jost fue estadisticamente significativo después de la correccién FDR y
las localidades que presentaron mayor diferenciacién genética entre si fueron Norte de Cataviia
y Tres Virgenes con un valor D = 0.035, y Sierra Bacha y Tres Virgenes, con un D = 0.028. Las
localidades de Sierra de San Francisco, Piedras Blancas y Norte de Rosarito presentaron los valores
mas bajos de D de Jost, entre ellas mostraron un maximo de 0.008 y un minimo de 0.005 (Fig. 16).
El agrupamiento jerarquico confirmé lo inferido por los andlisis anteriores, donde se reconocieron
cuatro poblaciones diferentes: una poblacién del Norte peninsular compuesta por los sitios de
Norte de Catavifia y Bahia de los Angeles, una poblacién Central peninsular compuesta por las
localidades de Norte de Rosarito, Piedras Blancas y Sierra de San Francisco, y las localidades de
Tres Virgenes, siendo esta la regidn mas surefia de la Peninsula y finalmente una cuarta poblacién

compuesta por Sierra Bacha en el Estado de Sonora (Fig. 16).
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Figura 16. Mapa de calor de las distancias genéticas de D de Jost y el agrupamiento jerarquico
para las 7 localidades. Todos los valores de p fueron significativos con un valor de p < 0.05. Los
colores frios representan una diferenciacion genética baja y una diferenciacion mds alta esta
representada por los colores calidos. El agrupamiento jerarquico se muestra del lado izquierdo al
diagrama de calor. Las siete localidades estdn representadas por los siguientes acronimos: Sierra
Bacha (SB), Norte de Catavifia (NC), Bahia de los Angeles (BA), Norte de Rosarito (NR), Piedras
Blancas (PB), Sierra de San Francisco (SSF) y Tres Virgenes (TV).

7.2.4 Patrones espaciales de estructura y conectividad de las poblaciones

La prueba de Mantel para evaluar el aislamiento por distancia mostrd valores positivos de
correlacién tanto en el andlisis para todas las localidades (Mantel r = 0.650, p = 0.014) como en el
analisis para las localidades peninsulares (Mantel r = 0.816, p = 0.003; Fig. 17). Sin embargo, las
pruebas de Mantel para el aislamiento por ambiente no mostraron significancia ni para el
conjunto de datos completo (r = -0.386, p = 0.935) ni para el conjunto de datos peninsulares

(Mantel r=-0.331, p = 0.774).
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Figura 17. Grafico de correlaciéon de la prueba de Mantel entre la D de Jost y las distancias
geograficas euclideanas. A) Grafico para las 7 localidades muestreadas y B) Grafico Unicamente
para las 6 localidades peninsulares. De rojo punteado se muestra la linea de regresién.

7.2.5 Clasificacion jerarquica de la diversidad genética

El valor de Shapley para jerarquizar la posible contribucién a la diversidad genética futura de la
especie se basd en una estructura poblacional de K = 4 segun los resultados de STRUCTURE

obtenidos y el arbol NeighborNet (Anexo N). Este andlisis mostré que Tres Virgenes (SH=0.013) y
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Sierra Bacha (SH=0.012) fueron los sitios con las diferencias genéticas mas fuertes y pueden
contribuir mas ampliamente a la diversidad genética de las poblaciones de especie. Por otro lado,
la poblacién Norte peninsular (Norte de Catavifia y Bahia de Los Angeles, SH=0.009) y la Poblacién
Central de la Peninsula (Norte de Rosarito, Piedras Blancas y Sierra de San Francisco, SH= 0.004)
son las mds proximas al interior de la red y por lo tanto su contribucién a la diversidad genética

futura es menor (Anexo N).

7.2.6 Conectividad genética

El andlisis EEMS mostré claros indicios de conectividad y migracién entre la localidad de Sierra
Bacha con la poblacidn del Norte de la Peninsula. En el area peninsular detecté una barrera contra
el flujo genético entre las poblaciones del Norte y la poblacidn Central. También se encontré flujo
de genes entre las localidades de Sierra de San Francisco y Tres Virgenes, lo que sugiere que Sierra
de San Francisco es el sitio de contacto entre las poblaciones de Tres Virgenes y Central (Fig. 18A).
Por otro lado, el andlisis de DivMigrate detectd valores altos de flujo de genes desde Sierra Bacha
hacia la poblacién Norte y Centro de la peninsula (Fig. 18B). En la peninsula hubo un flujo de genes
bidireccional y casi simétrico entre las poblaciones Norte y Central y entre las poblaciones Central
y Tres Virgenes. Finalmente, la prueba de significacion del flujo de genes asimétrico entre
localidades mostrd un flujo de genes estadisticamente significativo solo para Sierra Bacha hacia

la poblacién Norte de la Peninsula (Fig. 18B y Anexo O).



60

log(m) 1

°SB 2 /‘ SB

®* NC

" BA 061
" NR 061

L ]
G l- “\
*SSF® TV @
0.66

Figura 18. A) Estimacion de la superficie de migracidn efectiva (EEMS) de Fouquieria columnaris.
El log(m) es el valor escalado de la migracidn efectiva, donde cero indica la migracién efectiva
promedio, el drea sefalada en rojo indica el area de una posible barrera contra el flujo de genes.
Los puntos corresponden que las localidades geograficas de muestreo son proporcionales en
tamano al nimero de individuos analizados. SB: Sierra Bacha, NC: Norte de Catavifia, BA: Bahia
de los Angeles, NR: Norte de Rosarito, PB: Piedras Blancas, SSF: Sierra de San Franciscoy TV: Tres
Virgenes. B) Red de migracidn relativa estimada por divMigrate. Solo se representan tasas de
migracidn > 0.40 entre poblaciones. NP/Azul: Norte Peninsular (compuesto por NCy BA), CP/Rojo:
Centro Peninsular (compuesto por NR, PB y SSF), TV/Verde: Tres Virgenes, y SB/Amarillo=Sierra
Bacha.

7.3 Congruencia entre matrices de distancias genéticas

El valor de W de Kendall fue 0.616 entre las matrices de distancia (D de Jost, SNPs y Fsr, ADNcp)
el cual no fue significativo (probabilidad de permutacion = 0.2). Se realizaron siete pruebas
adicionales excluyendo en cada una de ellas una de las siete localidades muestreadas. La prueba
en la que se excluyo la localidad de Norte de Catavifia fue la Unica que rechazo la hipétesis nula
de no concordancia. Esta prueba mostrd valores altos y significativos entre las matrices de
distancia (estadistico W de Kendall = 0.825, probabilidad de permutacion = 0.01), lo que indica
que las dos matrices son muy similares (concordantes en un 80%) cuando se excluye la localidad

del Norte de Catavina.

Los resultados que se presentan en las secciones 7.2 y 7.3 fueron sometidos en la revista
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“Biodiversity and Conservation”, bajo el titulo “Using genome-wide diversity and population
structure to define management units in the cirio (Fouquieria columnaris), an emblematic tree of

the Sonoran Desert.”, el cual fue aceptado para su publicacién el 14 de mayo de 2023.

7.4 Modelado de nicho ecolégico actual y al pasado de Fouquieria columnaris

En la presente seccidon se muestran los resultados obtenidos sobre los modelos de nicho ecolégico
desarrollados para el cirio como especie, tanto para un periodo actual como la identificacion de

las dreas de refugio climatico para la especie durante el UMG y el Holoceno medio.

7.4.1 Registros de presencia-ausencia

La base de datos inicial contenia 682 puntos de presencia y 1,112 puntos de ausencia. Después
del proceso de filtrado la base de datos se redujo a un total de 380 puntos de presencia y un total
de 694 puntos de ausencia, elementos que fueron utilizados para los modelos de nicho ecolégico

actual y para los modelos paleoclimaticos.

7.4.2 Variables predictivas y modelos de circulacion global

Respecto a las variables bioclimaticas, estas se redujeron a seis variables informativas. Las
variables retenidas fueron: BIO2: rango de temperaturas diurnas, BIO3: Isotermalidad
(BIO2/BIO7) (x100), BIO8: temperatura media del trimestre mas hiumedo, BIO9: temperatura
media del trimestre mas seco, BIO14: precipitacion del mes mds seco y BIO19: precipitacién del
trimestre mas frio. Las variables que mas contribuyeron en todos los modelos fueron la BIO19,

seguida por la BIO9, y la BIO3 con 46.5%, 22.6% y 12.5%, respectivamente.

7.4.3 Modelacidon de la distribucidn potencial actual y proyecciones al pasado

De las 10 repeticiones para cada uno de los seis algoritmos utilizados se retuvieron Unicamente
20 modelos (TSS > 0.65 & AUC > 0.7) para generar el modelo ensamble. Los valores promedio de
los indicadores de exactitud para estos modelos fueron una TSS = 0.67 y AUC = 0.88. Los cambios

generales muestran refugios con probabilidad media de distribucién al norte y sur de la PBC para
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las dos proyecciones UMG y Holoceno medio por MIROC-ESM. En cambio, para la proyeccion al
UMG por CCSM4 mostrd una posible distribucion de la especie al sur y en la regién circundante

del Golfo de California (Fig. 19).
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Figura 19. Probabilidad de presencia y cambios en la idoneidad del habitat para Fouquieria
columnaris bajo los escenarios del Ultimo Maximo Glacial (UMG) y Holoceno medio de los
modelos de circulacion global CCSM4 y MIROC-ESM. Se muestra el gradiente de colores que
manifiesta la probabilidad de presencia de la especie.

7.5 Modelacion de la distribucion potencial actual y proyecciones al futuro de las poblaciones
delimitadas de Fouquieria columnaris

A continuacién, se exponen los resultados de la modelacién de nicho ecoldgico para las cuatro

poblaciones genéticas (Norte, Central, Tres Virgenes y Sierra Bacha) de F. columnaris.

7.5.1 Registro de presencia-ausencia poblacional

De la base de datos depurados de presencia y ausencia descritos en la seccidn 7.4.1 Registros de

presencia-ausencia se agruparon de la siguiente forma: seis puntos pertenecientes a la poblacién
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de Sierra Bacha, siete puntos a la poblacién de Tres Virgenes, 269 a la poblacién Norte, 98 puntos

a la poblacion Central y wun total de 694 puntos de ausencia (Fig. 20).
116°W 115° W 114° W 113° W 112° W
1 1 1 1
= °
o -
N L ]
m [ ]
? X
. 4 3 .
= = :
—
o™
=
o - ¥
S R
N
e 0 5 10
> mmw—— Km
(QV o
P )
z 4
80 - Altitud (msnm) .
- 2808 > ° &
N é = |
P o e ] J
.0 °
c>Z i b. . L] ... ...
R » Ausencias 3
- = o ®
* Poblacién Norte vy o
5 L4 ° LY
zZ * Poblacién Central \: ®
o Poblaci6n Sierra Bacha 0 0=+
(V] &y " Km 0 5 10 R
* PoblaciénTres Virgenes N B Km -

Figura 20. Sitios de presencia y ausencia del cirio (Fouquieria columnaris). El color permite
diferenciar las cuatro poblaciones: Azul (poblacién Norte); Rojo (poblacidon Central); Amarillos

(poblacién de Sierra Bacha); Verde (poblacién de Tres Virgenes); y Gris (puntos de ausencia).

7.5.2 Variables predictivas y modelos de circulaciéon global

Las variables bioclimaticas utilizadas fueron las mismas sefialadas en la seccidon 7.4.2 Modelacion

de la distribucidn potencial actual y proyecciones al pasado.
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7.5.3 Modelos de distribucion potencial actual y futuro a nivel poblacional

El nimero de modelos totales analizados fue de 240 y solo 198 fueron retenidos (TSS = 0.65 y
AUC2>0.7); 47 pertenecieron a la poblacion Norte, 59 de la poblacidn Central, 45 para la poblacién
de Sierra Bacha y 47 para la poblacion de Tres Virgenes, estos constituyeron la base del ensamble
para cada poblacién. Las puntuaciones medias del rendimiento de los seis algoritmos se describen
para cada poblaciéon en la Figura 21. El modelo con mejor desempefiio para la poblacién Norte y

Central fue CTA, para Sierra Bacha fue el modelo GBM y para Tres Virgenes fue el modelo GLM.
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Figura 21. Comparacion del rendimiento de los modelos de distribucion potencial actual con base
a seis algoritmos, utilizando los estadisticos de rendimiento de area bajo la curva (AUC) y los
valores de True Skill Statistic (TSS). Los puntos exhiben un color indicativo del modelo que
expresan el valor medio de las 10 repeticiones. A = Valores medios de los modelos realizados para
la poblacion Norte. B = Valores medios para la poblacién Central. C = Valores medios para la
poblacién Sierra Bacha. D = Valores medios para la poblacion Tres Virgenes.

Para los modelos de la poblacién Norte las variables que mostraron una mayor contribucién



65

fueron la BIO8 y BIO19 con un 33.4% y 29.4% de contribucion, respectivamente. Estas mismas
variables se mostraron como las mas informativas para la poblacion de Tres Virgenes con 35.2%
y 34.3% de contribucion, respectivamente. Para la poblacién Central las dos variables mas
informativas fueron BIO9 y BIO19 con un 42.7% y 25.6% de contribucién respectivamente.
Finalmente, para la poblacién de Sierra Bacha, la BIO3 contribuyd con un 55.7% y la BIO8 con

18.2% (Fig. 22).

Las mayores precipitaciones del trimestre mas frio (BIO19) se dieron para la poblaciéon de Tres
Virgenes (72.71 mm) y la poblacion con el menor promedio de precipitaciones fue Sierra Bacha
(40 mm), ademas de que esta poblacidn presentd las mayores temperaturas durante el trimestre
mas himedo (28.02 °C; BIO8) y el trimestre mas seco del afio (22.08 °C; BIO9) y las menores
temperaturas para estas dos variables para la poblacién Norte (13.67 °C y 19.36 °C) y Central

(15.74 °Cyy 18.70 °C; Anexo P).
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Figura 22. Mapa de calor que muestra la contribucién porcentual de las seis variables bioclimaticas no correlacionadas en las 10
repeticiones de los algoritmos de modelacién empleados para las cuatro poblaciones: Norte, Central Sierra Bacha (SB), Tres Virgenes
(TV). Entre mds intensa la coloracién mayor es la contribucién al modelo. Los acrénimos de las réplicas corresponden a Modelos
Aditivos Generalizados (Generalised additive models, GAM) y Modelos potenciados generalizados (Generalised Boosted Models,
GBM). Dos modelos basados en técnicas de clasificaciéon: Analisis de arbol de clasificacidn (Classification Tree Analysis, CTA), Analisis
discriminante flexible (Flexible Discriminant Analysis FDA); y dos modelos por algoritmos de Aprendizaje automatico (Machine
Learning); Bosque aleatorio (Random Forest, RF) y Maxima entropia (Maximum entropy, MAXENT).
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Las combinaciones de escenarios y modelos de circulacion global MIROC6 y CMCC mostraron que
la poblaciéon Central perderd en promedio un area de 65.8% (5,318.1 km?) en el periodo de 2041-
2060y un 97% (7,834.9 km?) en el periodo 2081-2100. La poblacion Norte perdera el 29% (5,437.9
km?) de su superficie en el periodo de 2041-2060y un 78.5% (14,725 km?) para el 2081-2100. Tres
Virgenes se espera que en el periodo 2041-2060 pierda un 37% (21.3 km?) y para el 2081-2100 y
un 68% (39.1 km?2). Finalmente, la poblacion de Sierra Bacha se espera para el periodo 2041-2060
un promedio de pérdida del 37.9% (121 km?) y del 49% (158.4 km?) para el periodo 2081-2100
(Fig. 23).
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Figura 23. Cambios del habitat climatico para las cuatro poblaciones genéticas (Central, Norte y
TV = poblacién de Tres Virgenes y SB = poblacién de Sierra Bacha) de Fouquieria columnaris al
presente y bajo los escenarios de cambio climatico futuro para la proyeccién optimista MESSAGE-
GLOBIOM (SSP245) y el escenario catastréfico REMIND-MAgPIE (SSP585). Distribucién potencial
con base en el modelo de circulacidon global MIROC6 (A) y CMCC-ESM2 (B). Para el modelo al
presente el rango de color manifiesta la probabilidad de distribucion mientras que para las
proyecciones al futuro se muestran las areas de expansion (verde), las areas de contraccion (rojo)

y las dreas sin cambio (negro).
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7.5.4 Amplitud y similitud de nicho

Mediante el ACP se cuantificé la amplitud y el solapamiento del nicho climatico de las poblaciones
del cirio, se seleccionaron los componentes 1y 2 (CP1y CP2) que explicaron en conjunto un 91.6%
de la varianza del espacio multivariado (Fig. 24). Bajo el CP1 fue soportado principalmente por la
variable bioclimatica BIO19, donde la poblacion Norte fue la que presentd mayor amplitud y la
poblacion de Sierra Bacha la que mostro una amplitud mas reducida orientada a los valores
positivos del eje sin solaparse con ninguna otra poblacion. EI CP2 se condujo en base a las
variables relacionadas a temperaturas (BIO3 y BIO8). En este eje se mostro la poblacion Central
una mayor amplitud de nicho, esto gracias a los puntos de San Francisco de la Sierra que se
solaparon climaticamente con las temperaturas del complejo volcanico de las Tres Virgenes. La
poblacion de Sierra Bacha en este eje también mostré una ocupacion de amplitud climdatica de

nicho distinta a las demas.
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Figura 24. Amplitud de nicho climatico de las cuatro poblaciones del cirio (Fouquieria columnaris)
en un espacio climatico multivariable. La varianza explicada se muestra entre paréntesis. Los
graficos de densidad del CP1 se muestra en la parte superior mientras que para el CP2 se muestra
en la parte derecha. TV = poblacién de Tres Virgenes y SB = poblacidn de Sierra Bacha.
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La similitud de nicho ecoldgico (D de Schoener e | de Hellinger) fue alta en las comparaciones
entre las poblaciones Norte y Central con un rango de / =0.66 y D = 0.51 (Tabla 4), lo que refleja
similitudes climdticas entre el espacio de nicho ambiental de estas dos poblaciones. En el caso de
la poblacidn Central también presentd un grado de similitud con Tres Virgenesde /=0.31y D =
0.17, mientras que la comparacién de Tres Virgenes con la poblacidn Norte, los valores de
similitud fueron nulos. Para la poblacion de Sierra Bacha los valores de ambos indices y en todas
las comparaciones pareadas fueron valores nulos, reflejando las diferencias climaticas de nicho
de esta poblacién con el resto, por lo que se rechaza la hipdtesis del conservadurismo del nicho

ecoldgico en F. columnaris.

Tabla 4. Valores pareados de similitud de nicho para los indices de D de Schoener (valores encima
de la diagonal) y la I de Hellinger (valores debajo de la diagonal) para las cuatro poblaciones del
cirio (Fouquieria columnaris). TV = poblacién de Tres Virgenes y SB = poblacién de Sierra Bacha.

Central TV SB
0.51

Poblaciones

Norte
Central
TV

SB
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8. DISCUSION

La necesidad de conocer y proteger la biodiversidad de una regién es una importante prioridad
ante eventos como el inminente cambio climdtico global, asi como la pérdida de espacios
naturales ante el avance de la civilizacidn. El presente trabajo brinda herramientas y metodologias
gue permiten conocer sistemas bioldgicos complejos, cuya aplicaciéon puede ayudar al manejoy
monitoreo de una especie, en este caso particular, icdnica del desierto Sonorense, misma que
hoy dia se distribuye en dareas naturales relevantes para la conservacién. El cirio en el noroeste
de México muestra un patron filogeografico compuesto por cuatro linajes cloroplasticos (Baja
California, Sierra de San Francisco, Tres Virgenes y Sierra Bacha). Este patrdn fue presuntamente
causado por la aparicion histérica de barreras geograficas, tales como la apertura del Golfo de
California, el desarrollo de un supuesto canal medio transpeninsular, y por primera vez se
considera el vulcanismo del complejo volcdnico Tres Virgenes como una posible causa de
aislamiento. En la actualidad, el cirio tiene una estructura poblacional compuesta por cuatro
poblaciones (Norte, Central, Tres Virgenes y Sierra Bacha), las cuales fueron reveladas a través
del genoma nuclear y son parcialmente congruentes con los linajes cloroplasticos antes
sefialados. Se definid el nicho ecoldgico delimitando la distribucidn potencial de la especie, y con
esta base se proyectaron escenarios al pasado donde la especie ocupé refugios climaticos durante
el UMG. Ademas, se prevé una dramatica reduccion del drea de distribucidén de la especie ante
escenarios climaticos futuros. Sin embargo, las regiones donde habitan las poblaciones de Tres

Virgenes y Sierra Bacha se mantendran estables. A continuacion, se discutiran estos resultados.

8.1 Filogeografia de Fouquieria columnaris

La filogeografia del desierto Sonorense ha sido de gran interés y de relevancia para el estudio de
modelos de especiacién vicariante en especies de vida silvestre sobre todo para aquellos que se
distribuyen en la regién que comprende la PBC. Sin embargo, los trabajos han sido orientados en
su mayoria a vertebrados, siendo la vegetacion regional uno de los grupos con mayor rezago
respecto en los estudios filogeograficos (Munguia-Vega, 2011). Ademads los trabajos en plantas

han sido orientados en su mayoria a especies suculentas (Dolby et al., 2015).
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Los fragmentos concatenados de ADNcp de F. columnaris generados por Martinez Noguez (2017)
permitieron descubrir 28 haplotipos distintos, los cuales no estuvieron distribuidos de forma
uniforme en el area geografica que ocupa la especie, lo que hizo suponer la existencia de barreras
vicariantes para la especie (Fig. 6). Es de relevancia mencionar que este es el primer trabajo de
plantas donde se estima tiempos de divergencia para los eventos vicariantes del canal medio
transpeninsular, Golfo de California y el vulcanismo del complejo volcdnico de Tres Virgenes.

La diferenciacidon genética asociada con la filogeografia para el cirio fue concordante con las
rupturas filogeograficas observadas para otros taxones que incluyen plantas y animales en la PBC

(Dolby et al., 2015).

La barrera mas sdlida encontrada mediante el cloroplasto fue la region del Golfo de California
(Fig. 8). El analisis de tiempos de divergencia para el cirio mostré una divergencia que data de
hace 5.92 Ma (95% HPD, 4.41-7.36 Ma, Fig. 9) para la divisidn de los linajes de la PBC y el macizo
continental de Sonora, fecha que ajusta a los tiempos de finales del Mioceno. Existe un
antecedente en el colibri Basilinna xantusii, donde la estimacién de tiempos de divergencia
demuestra la apertura del Golfo de California como promotor para la diferenciacion de la especie
de su clado hermano Basilinna leucotis hace 3.6 Ma (Gonzalez-Rubio et al., 2016). Los resultados
derivados de este estudio indican estimaciones equivalentes (Fig. 9). Los haplotipos de los cirios
de la regidon de la PBC no son compartidos con los encontrados en Sonora, lo que supone un
aislamiento total causado por esta barrera marina. Sin embargo, los resultados gendmicos

muestran un aislamiento parcial, como se discutird mas adelante.

Aunque sin estimaciones de tiempos de divergencia, el efecto vicariante de la formacién del Golfo
de California también ha dejado senales en otras especies de plantas tales como: L. schotii, S.
gummosus, P. californicum y las palmeras Washingtonia y Brahea (Nason et al., 2002; Clark-Tapia
y Molina-Freaner, 2003; Lira-Noriega et al., 2015; Klimova et al., 2017). Esta evidencia deja claro
qgue la barrera que representé la formacién del Golfo fue dificil de superar, tanto para los
dispersores de semillas como para los polinizadores de muchas plantas, ya que, entre otras
razones, seguramente requiere de un costo energético importante y condiciones climaticas

favorables que faciliten el transito.
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En este estudio no se tuvo la oportunidad de recolectar cirios de la localidad de la isla Angel de la
Guarda, los individuos de esta localidad ciertamente podrian precisar la datacién en los tiempos
de divergencia, esto debido a que el origen de la isla se estima ocurrié alrededor de 3.3-2 Ma
(Aragon-Arreola y Martin-Barajas, 2007). Pero también, esos individuos, podrian brindar una
vision amplia de los mecanismos de dispersién a través de los puentes insulares y aportar
informacién para hipétesis de dispersidon y conectividad como para el origen de la disyuncidn

como se analizé en S. gummosus (Clark-Tapia y Molina-Freaner, 2003).

Otros eventos vicariantes mas recientes y regionalmente locales se han propuesto para explicar
quiebres filogeograficos en la PBC, uno de ellos es el canal medio transpeninsular (Upton y
Murphy, 1997; Riddle et al., 2000). Este canal pudo constar de una transgresion marina, cuyo
resultado fue la divisidn de la peninsula, que favorecié la fragmentacién poblacional en diversas
especies y pudo haber favorecido el endemismo a nivel local, este evento se ha datado hace 1-3
Ma (Fig. 3). En este estudio se pudo detectar que el cirio muestra una divergencia relativamente
reciente entre los linajes Sierra San Francisco y Tres Virgenes (1.73 Ma, 95% HPD, 1.56-1.90 Ma,
Fig. 9), la cual es congruente con ese supuesto canal medio transpeninsular (Upton y Murphy,
1997; Riddle et al., 2000). En el caso de Sierra San Francisco se aprecia que ningun haplotipo es
exclusivo de la localidad (Fig. 6) ya que la mayoria son compartidos por los linajes del Norte de
Baja California y el linaje de Tres Virgenes, lo que sugiere que Sierra San Francisco funciona como

un area de contacto entre ambos linajes, resultado también advertido con marcadores SNPs.

Un evento vicariante adicional propuesto en este trabajo es el impacto del vulcanismo en el
complejo Tres Virgenes, este evento nunca se ha hipotetizado como un factor de vicarianza. En
este estudio se valoré por primera vez el impacto del vulcanismo en esta region como posible
modelador de la diversidad genética regional. El complejo volcanico Tres Virgenes es un drea en
la que ha presentado actividad volcanica histdrica, que ha sido moderada pero continua (Schmitt
et al., 2010). La actividad volcanica en esta area puede considerarse un evento vicariante
conectado posiblemente con el presunto canal medio transpeninsular. La clara evidencia de este

vulcanismo, hace pensar que este evento vicariante puede ser una explicacion alternativa o
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paralela para las discontinuidades filogeograficas observadas en otras especies tales como L.
schotii, E. lomelii y P. californicum (Nason et al., 2002; Garrick et al., 2009; Lira-Noriega et al.,
2015). Los linajes de Baja California y Tres Virgenes no comparten haplotipos, lo que sugiere un
efectivo aislamiento y ausencia de flujo genético entre ellos (Fig. 6). Por lo tanto, las dos barreras
propuestas para esta region central (el canal medio transpeninsular y el complejo volcénico)
pudieron haber producido un aislamiento parcial en el linaje de las Tres Virgenes, sobre todo
porque los visitantes florales y los posibles polinizadores del cirio pueden haber sido afectados
por los derramamientos de cenizas de las explosiones volcdnicas. Si bien los efectos de las
perturbaciones volcdnicas pueden ser variables, se sabe que cualquier acontecimiento de este
origen llega a tener afectaciones en la distribucién y presencia de comunidades de artrépodos y
aves en las localidades afectadas por estos eventos (Dalsgaard et al., 2007; Chaneton et al., 2014;

Crisafulli et al., 2015).

Por otra parte, es importante sefialar que existen especies en las que las barreras filogeograficas
propuestas no han influido o generado patrones de diversidad, como el caso de E. lomelii frente
al evento vicariante del Golfo de California (Garrick et al., 2009), o el cactus columnar Stenocereus
thurberi (Arenas et al., 2023). Para el caso del canal medio transpeninsular, especies como P.
pringlei, Washingtonia y Brahea parecen no haber sido afectadas por este suceso (Gutiérrez-
Flores et al., 2016; Klimova et al., 2017). Estas especies tienen diferentes mecanismos de
dispersidon que son distintos al cirio, por ejemplo, P. pringlei depende de mamiferos y aves
(Cornett, 1989; Garrick et al., 2009; Wehncke et al., 2010; Gutiérrez-Flores et al., 2016) y otras se
dispersan por hidrocorea como Brahea y E. lomelii (Garrick et al., 2009; Wehncke et al., 2009).
Estos mecanismos de dispersidn y polinizadores especificos podrian explicar por qué la actividad
volcdnica, el canal medio transpeninsular y el Golfo de California no representan barreras

infranqueables para el flujo genético en estas especies.

8.2 Genética poblacional de Fouquieria columnaris en base a loci neutrales

Hasta donde sabemos, no existe precedente sobre los niveles de diversidad genética obtenidos a

partir de SNPs con una inspeccion reducida del genoma en el cirio o especies filogenéticamente
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cercanas. Por lo que este es el primer trabajo bajo en su tipo para la familia Fouqueriaceae y los
valores aqui reportados serdn de utilidad para estudios similares en el futuro. Se describe la
especie dentro de un rango de heterozigocidad observada de Ho = 0.116-0.154, si bien
desconocemos los rangos de diversidad habituales para el grupo, es importante sefialar que estos
valores se encuentran en el rango de especies de plantas con diferentes habitos y ciclos de vida
que han sido valoradas por SNPs (Ho = 0.055-0.269) y considerados como especies que han
pasado por eventos de cuellos de botella histéricos, endogamia y fragmentacidon del habitat
(Borrell et al., 2018; Blyth et al., 2020; Jia et al., 2020; Stojanova et al., 2020; Brito et al., 2021).

Los sistemas de apareamiento son un fuerte determinante de la diversidad y la estructura
genética de las plantas, ya que los polinizadores y los métodos de dispersion de la semilla son los
gue determinan el flujo de genes en especies arbdéreas (Petit y Hampe, 2006). En el caso del cirio
hay una produccion de flores de olor dulce con néctar alrededor de la base del ovario (Henrickson,
1972), lo que atrae a un gran numero de abejas nativas por ejemplo Diadasia, Lithurgopsis,
Megachile y colibries, muchos de estos son polinizadores generalistas (Nabhan et al., 2000). Las
abejas nativas tienen rituales de forrajeo limitados, los que podrian generar patrones de
apareamiento entre flores de la misma planta y plantas vecinas (Wessinger, 2021). Considerando
que la dispersion del cirio es limitada (Humphrey, 1974), las plantas en floracién cercanas entre
si podrian estar emparentadas. Ademas, la reproduccion de individuos estrechamente
emparentados de la misma poblacién y la autofecundacidon puede desempenar un papel de
relevancia en los niveles de diversidad genética en plantas (Abu Awad y Billiard, 2017). En el caso
del cirio se detectaron valores del coeficiente de consanguinidad positivos (estadisticas Fis y F,
Tabla 3), lo que sugiere que las poblaciones han estado bajo procesos consanguinidad historicos.
Los valores de parentesco promedios poblacionales muestran que los individuos recolectados

tienen una relacién menor a la de medios hermanos (<0.5, Anexo L).

A pesar de que el cirio en condiciones de cultivo es autocompatible, se cree que en condiciones
naturales puede optar por la fecundacién cruzada, ya que posee estructuras florales que no
facilitan la autofecundacién. El cirio tiene el pistilo (estilo y estigmas) incluidos en el tubo de la
corola, y los estambres exertos (Henrickson, 1972). Sin embargo, los polinizadores pueden visitar

las flores de la misma panicula, e incluso facilitar la transferencia del polen a su mismo pistilo, lo



76

gue generara la autopolinizacién asistida, y por lo tanto explicaria la senal de altos valores de
consanguinidad que se detectaron en este estudio. La poblacidn de Sierra Bacha exhibid los
valores de consanguinidad mas altos, posiblemente debido a su aislamiento parcial en el
continente. Este resultado es consistente con los altos niveles de homogeneidad genética que se
observo en estudios anteriores en tres localidades diferentes del cirio en Sierra Bacha con base
en un andlisis AFLPs, donde los autores consideraron que se debid al aislamiento de un nimero

muy bajo de individuos provenientes de la poblacidn continental (Gutiérrez-Ruacho et al., 2018).

La poblacion Tres Virgenes exhibio los valores mas bajos de Fisy F, en comparacion con el resto
de las poblaciones, pero presentdé indices de parentesco positivos (Tabla 3, Anexo L), lo cual puede
interpretarse a que sea una poblacidon emparentada con bajos niveles de endogamia. Los sistemas
de apareamiento por mestizaje entre poblaciones distintas, aunque puedan ser fortuitos, puede
lograr un efecto en el aumento de la diversidad genética en las especies arbéreas y disminuir la
sefial de consanguinidad en una sola generacidn (Blyth et al., 2020). La poblacién de Tres Virgenes
intercambia informacién genética con la poblacion Central, lo cual puede ser posible gracias a la
localidad de Sierra de San Francisco que es la mds cercana. Estos hechos podrian explicar los
valores de consanguinidad encontrados y el aumento de los valores de Ho para esta poblacién
(Tabla 3). Este mismo patrdn se detectd con los resultados de las secuencias de ADNcp, donde
Sierra de San Francisco parece funcionar como un drea de contacto entre las localidades del Norte
peninsulary Tres Virgenes, donde el haplotipo mds abundante de Sierra de San Francisco también

estuvo presente en Tres Virgenes (Martinez-Noguez, 2017).

En este estudio se detectd que el aislamiento genético provocado por el evento vicariante de la
formacién del Golfo de California es parcial y no total como se pensd a partir del andlisis
filogeografico. De acuerdo con los resultados observados, existe una clara conectividad (flujo
genético) entre Sierra Bacha y la regidon Norte peninsular, probablemente debido a factores
climaticos y bioldgicos (Fig. 18), proporcionando una estructura muy parecida a la encontrada en
P. pringlei (Cactaceae)en esta region del Norte peninsular y las costas de Sonora (Gutiérrez-Flores
et al., 2016). Los patrones de flujo de genes en estas regiones podrian estar mediados por

polinizadores que viajan desde el continente a la regién peninsular, como se ha visto en especies
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como el cactus columnar Stenocereus thurberi que parece tener flujo genético mediado por
polinizadores tipo murciélagos entre las costas peninsulares y las costas del Estado de Sonora
(Arenas et al., 2023). Se tiene bien documentado que las aves también pueden llegar a transportar
polen a largas distancias, especialmente especies como los colibries que pueden esparcir los
gametos masculinos mas lejos que las abejas (Wessinger, 2021). Se ha encontrado que
polinizadores ligados a los ocotillos (Fouquieria macdougalii y Fouquieria splendens), como lo es
el colibri Selasphorus rufus, logran viajar desde Sonora hasta Baja California entre los 29°y 30° N
como ruta migratoria. Diversos avistamientos han constatado que este colibri utiliza las islas del
Golfo de California, especificamente en islas como Tiburén, San Esteban, San Lorenzo Sur y Angel
de la Guarda como sitios de descanso en su viaje entre ambas costas (Cody, 1983). Sin embargo,
el uso de esta ruta no es un evento anual y depende de las lluvias de la temporada anterior y la
abundancia floral estacional (Van Devender et al., 2004). Ademas la bien definida temporada de
floracién estival del cirio en Sierra Bacha de junio-agosto (Humphrey, 1974; Nabhan et al., 2000)
no parece coincidir con la migracion primaveral (febrero-abril) del colibri. Otras especies de
colibries, como Calypte costae que es una especie residente de las costas peninsulares y del
Estado de Sonora (Grant y Grant, 1967), ha sido reconocida como abundante visitante durante la
temporada de floracién del cirio (Nabhan et al., 2000) y, por lo tanto, podria participar en el
transporte de polen de cirio de una costa a otra a través del Golfo de California como lo hace el
colibri de S. rufus. En resumen, bajo estos argumentos, los colibries podrian estar promoviendo
la polinizacién y el flujo de genes desde el continente hacia el area peninsular. Sin duda, la
dindmica climatica anual y la fenologia de la vegetacidn son otros factores que regulan la
abundancia y tipo de polinizadores. Estos factores podrian afectar las rutas y la direccionalidad

de los polinizadores de cirio de un afo a otro.

A una escala mas regional, los artropodos pueden desempefiar un papel mayor en la reproduccion
local y esto ayudaria a explicar el aislamiento por distancias detectado en la regién peninsular
(Mantel r = 0.816, p = 0.003). Una interesante linea de investigacion se abre al considerar los
potenciales polinizadores del cirio, y su papel en el flujo genético para corroborar la informacién

proporcionada por los datos genéticos aqui obtenidos.
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Aunque no se encontro un aislamiento por ambiente, no se descarta de que el cirio pueda mostrar
adaptaciones locales. Es conocido de que esta especie se distribuye a través de un gradiente
latitudinal con ciertas condiciones micro-climaticas. Ademas es una de las pocas especies de la
familia Fouquieriaceae que se asocia a una gran variedad de tipos de suelos (Humphrey, 1974).
Los futuros enfoques orientados a la gendmica del paisaje podran descubrir procesos sutiles de
adaptacion local (Sork et al., 2013). Estos estudios permitirian delinear Unidades Adaptativas en
la especie, lo que brindard informaciéon complementarias a las UM, ayudando a entender las
capacidades de la especie para hacer frente a las condiciones climaticas futuras (Hohenlohe et

al., 2021).

La dispersién de semillas mediado por los fuertes vientos en temporada de huracanes, representa
una explicacién alternativa sobre el flujo genético entre las poblaciones peninsulares y
continentales (Humphrey, 1974). Sin embargo, esto parece improbable, ya que las plantas de la
familia Fouquieriaceae se dispersan a través de la anemocoria, un atributo bioldgico en el que las
semillas conspicuas tienen un ala membranosa que permite que el viento las disperse cierta
distancia (Henrickson, 1972). La altura del cirio participa de forma relevante en la dispersion de
la semilla, ya que a mayor altura aumenta el vuelo de la semilla y con ello la distancia entre la
planta madre e hija (Nabhan et al., 2000). Aunque el ala de la semilla tiende a ser pequefia, lo que
impide que se aleje grandes distancias de la planta madre (Humphrey, 1974). Los resultados de
STRUCTURE muestran que el coeficiente de ancestria indica que los individuos de la peninsula de
Baja y los de la poblacién Sierra Bacha son organismos mezclados (Fig. 15), por lo que parece que
el flujo de genes esta ocurriendo como resultado del entrecruzamiento del polen, mds que por

eventos de dispersién de semillas.

Otra hipdtesis adicional es que la especie podria haberse dispersado por efecto antropogénico en
la regién, un fendmeno que ha sido poco considerado y muy poco estudiado, por ejemplo,
(Moran, 1985) describe que el carddn (P. pringlei) y la pitahaya agria (S. gummosus) son cactus
que fueron traslocados en las islas del Golfo de California por grupos indigenas de la nacién Seri
(Caseetal., 2002). Por lo que la probabilidad de dispersion intencional y accidental antropogénica

no debe descartarse. La presencia del cirio de la isla Angel de la Guarda podria también explicarse
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por la dispersion cultural. Interesante, dentro de la cosmovision de los Seri, el cirio es considerado
como un tipo de ser (al igual que las chollas y las tortugas laud) a la que le atribuyen poderes
sobrenaturales que se relacionan con sus origenes, por lo que un manejo y translocacion de
plantas de un lugar a otro podria haber ocurrido en el pasado como producto de un fendémeno

cultural (Case et al., 2002).

8.3 Analisis de congruencia entre matrices

La discordancia entre las matrices de datos nucleares y cloroplasticos observada con los datos de
este estudio podria explicarse por las caracteristicas propias de los genomas. Mientras que el
genoma cloropldstico presenta bajas tasas de mutacién y es un genoma que no recombina, esto
ocasiona que se detecten divergencias a diferentes escalas temporales entre ambos tipos de
genomas (Drouin et al., 2008; Greiner et al., 2014). Ademas, el genoma nuclear se hereda
biparentalmente mientras que el ADNcp se hereda en su mayoria por la via matrilineal (Xu et al.,
2021). Otro mecanismo relevante que podria explicar la discordancia citonuclear es la tasa de
dispersion diferencial de las semillas y polen y su sesgo ligado al sexo (Glémin et al., 2006; Xu et

al., 2021).

Sin embargo, al retirar de las matrices la localidad de Norte de Catavifia se encontrd congruencia
entre ellas. Esto puede deberse a que los mecanismos que diferenciaron a esta localidad
ocurrieron recientemente, debido a un aislamiento por distancias y/o por efectos del cambio
climatico histéricos que, segln los datos del presente estudio, pudo consistir en varios sitios
aislados (Fig. 19). Al ser procesos relativamente recientes, para una especie tan longeva como el
cirio, estos procesos pueden no haber logrado fijarse en el ADNcp, y asi las localidades del Norte
se muestran similares. Sin embargo, los eventos vicariantes que han implicado aislamientos
profundos en la especie logran detectar la concordancia entre los distintos marcadores, como las
localidades Tres Virgenes y Sierra Bacha (Ver seccion 7.3 Congruencia entre matrices de distancias

genéticas).

El estudio realizado en esta tesis es pionero en una especie no modelo y en una familia botanica
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poco estudiada a nivel molecular. La falta de un genoma de referencia de especies estrechamente
relacionadas aumenta la incertidumbre sobre la llamada de los SNPs. Los estudios futuros
deberian tener como objetivo proporcionar informacién sobre los genomas completos del cirio
y/o especies estrechamente relacionadas. Este esfuerzo proporcionando una mayor certeza en el
genotipado vy, por lo tanto, en las estimaciones de la diversidad genética tanto neutral como
adaptativa, especialmente en especies de plantas donde el intercambio genético entre los

genomas citoplasmatico y nuclear es comun (Yoshida et al., 2014; Cui et al., 2021).

8.4 Modelacidn de nicho y cambio climatico

El cirio ha sido descrito como una especie dependiente de condiciones climdticas asociadas a la
estacionalidad de las precipitaciones invernales (Warren, 1979), lo que parece ser confirmado por
nuestros datos donde encontramos que la isotermalidad (BIO3), las temperaturas del trimestre
mas humedo (BIO8) y las precipitaciones del trimestre mds frio (BIO19) son las principales
variables informativas que definen el nicho ecolégico de la especie (Fig. 22). Sin embargo, aunque
las precipitaciones y la temperatura durante los periodos mas frios del afio son las variables de
mayor relevancia para el establecimiento de la especie, estas pueden fluctuar de una estacion de

un afio a otro (Noce et al., 2020).

Los requerimientos fisioldgicos estrictos asociados a la humedad y climas frescos hacen que el
cirio crezca en areas con fuerte influencia maritima del Océano Pacifico, principalmente en
laderas y cadenas montaifosas donde esta sujeto a la influencia de la niebla y la humedad
ambiental (Webb et al., 2014; Webb y Turner, 2020). Incluso en la regién de El Vizcaino, la
precipitacion en forma de neblina del Océano Pacifico brinda un aporte adicional de agua y
nubosidad que reduce la evaporacion, a pesar de ser una de las regiones mas secas del Desierto
de Sonora (Peinado et al., 2005). Lo mismo ocurre en Sierra Bacha, si bien nuestros resultados
muestran que es el drea con menor precipitacion en el periodo de frio (Anexo P), la influencia de
la humedad del Golfo de California puede participar en su establecimiento restringiéndola a las
laderas de las montafias que van en direccién hacia el Norte y proyectadas hacia el mar

(Humphrey, 1974). La influencia de la humedad marina es importante para otros grupos de
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plantas del desierto peninsular, como es el caso del género Cochemiea/Mammillaria (Breslin et

al., 2022) con la que cohabita el cirio en gran parte de su distribucion.

Bajo expectativas asociadas al incremento de las temperaturas y la disminucién de las
precipitaciones, diversos estudios de modelacidn de nicho ecoldgico predicen la pérdida de gran
numero de especies que viven en la Peninsula (>30%, Peterson et al., 2002). Por lo que el cambio
climatico contemporaneo podria ser el factor mas importante al que se enfrenta la especie,
especialmente porque parece ser sensible a requisitos climaticos especificos (Humphrey, 1974;
datos de este estudio). Los censos demograficos entre las latitudes 30° y 28° (poblaciones del
Norte y parte del Centro peninsular) han mostrado que la mortalidad supera al reclutamiento
(Bullock et al., 2005). Estos registros sugieren una disminucién de la poblacién que anteriormente
exhibia una distribucién abundante y geograficamente extensa. Ademds, es interesante
mencionar que el isotipo del cirio que se encuentra en el Herbario de la Universidad de Harvard
(Asa Gray Herbarium, cédigo de barra del herbario: 00075341), fue recolectado en la Isla Cedros
a orillas de la Bahia Sebastian Vizcaino, los resultados de modelacién actual confirman la posible
presencia de la especie en esta zona (Fig. 19); un area que actualmente no tiene registros de
presencia de cirios. A menos de que la etiqueta haya referido un error del sitio de colecta, este
dato podria describir una extincidon local en un periodo de tiempo relativamente corto,

tentativamente causado por eventos de cambios climaticos recientes.

A nivel poblacional encontramos que las poblaciones del Norte y Centro muestran un amplio
rango de habitats adecuados principalmente dirigidos por la isotermalidad, temperatura media
del trimestre mas humedo vy las precipitaciones del trimestre mas frio; habitats que se reduciran
mas del 70% de su rango de distribucidn actual ante eventos de cambio climatico. Por otro lado,
las poblaciones de Sierra Bacha y Tres Virgenes presentan requerimientos de habitats climaticos
muy particulares y distintos a las otras dos poblaciones segun el analisis de similitud de nicho y
amplitud (Fig. 24, Tabla 4). Aunque se estima que los sitios de idoneidad climatica para estas dos
poblaciones también se reduzcan, es interesante mencionar que las proyecciones a futuro indican
gue el area donde se distribuye en la actualidad (registros de presencia) se conservaran

practicamente en su totalidad. Lo que resalta que estos sitios son verdaderos santuarios y
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refugios para la especie, tanto en el pasado como lo proyectado para el futuro. Los resultados
generados en este estudio, por lo tanto, apuntan a que el calentamiento global conducird a una
fuerte reduccion en la distribucidn, y se dirigira hacia areas que presentaran una mayor humedad

y temperaturas frescas en el futuro.

En secciones pasadas se ha discutido la participacidn de barreras vicariantes como las causantes
de la diversidad genética para el cirio. Sin embargo, la distribucidn y la arquitectura genética de
muchas plantas del noroeste mexicano han sido influenciadas por el cambio climatico histérico y
no solo por eventos geoldgicos. Estudios basados en la datacidon de madrigueras de roedores del
género Neotoma, polen, diatomeas, geoquimica e isotopos han sido una valiosa fuente de
informacién para describir los efectos del clima sobre la diversidad vegetal regional (Metcalfe et
al., 2000). Escenarios biogeograficos que han sido bien descritos para el area de distribucién del
cirio, tanto para la PBC como para la serrania costera de Sierra Bacha (Van Devender et al., 1994,

Pefalba y Van Devender, 1998; Wells, 2000; Sankey et al., 2001).

En la region peninsular se estima que durante gran parte del Pleistoceno dominé la vegetacion
del tipo arbdrea y eventualmente cambid a las especies xerdfitas que dominan el paisaje hoy en
dia (Van Devender, 1997). Estos cambios ocurrieron durante el UMG denominado como
Wisconsin, que se mantendria impactando la regidn hasta mediados del periodo interglaciar del
Holoceno (Penalba y Van Devender, 1998; Sankey et al., 2001; Holmgren et al., 2011). De forma
parecida, la vegetacién del desierto de Sonora con sus matorrales y cactaceas, parece haberse

establecido alrededor del Holoceno medio (Metcalfe, 2006).

Segun Bullock et al. (2005) y Humphrey (1974), el cirio es muy sensible a la variacién climatica,
pero se desconoce como la historia climatica regional pudo afectarla. La variacién haplotipica del
ADNcp proporcioné informacion sobre los cambios demograficos en la historia reciente. En
particular, el andlisis de coalescencia bayesiana “Skyline plot” mostré una reduccion de la
poblacién entre los ~100-15 mil afios y un aumento demografico desde ~15 mil aflos hasta hoy
en dia, ademas los resultados del analisis de simulacion bayesiana ABC mostraron una contraccion

poblacional alrededor de los 20.6 mil afios para todos los linajes y un aumento demografico
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poblacional desde ~15 mil afos y una expansién promedio en los ultimos 6.9 mil afios a la fecha.
Todos estos resultados son congruentes temporalmente con los cambios de clima en el Holoceno

medio (Fig. 10-11).

El analisis de modelacién de nicho ecoldgico vuelve a confirmar esta congruencia temporal al
sugerir que la regidon Norte y Sur peninsular fueron ocupados como sitios de refugio para la
especie durante periodos del UMG y Holoceno temprano, con algunas diferencias segun la
proyeccién los modelos de circulacién global empleado (Fig. 23). Al funcionar como refugios
climaticos para cada region, los eventos climaticos pudieron participar también diferenciando
genéticamente la regién Norte de la Sur. Estos refugios pudieron ser la regién del Vizcaino en la
zona aledafia a la Sierra de Santa Clara, Punta Abreojos hasta Bahia Asuncion y la Bahia de
Sebastian Vizcaino, ambos en la zona costera del Pacifico. Estas mismas areas han sido propuestas
como refugios para un gran numero de especies; P. pringlei, Stenocereus gummosus,
Phoradendron californicum, y las palmeras Washingtonia y Brahea (Clark-Tapia y Molina-Freaner,
2003; Lira-Noriega et al., 2015; Gutiérrez-Flores et al., 2016; Klimova et al., 2017). Ademas, para
los refugios en el Norte peninsular, los modelos de CCSM4 (Rosenbloom et al., 2013) y MIROC-
ESM (Sueyoshi et al., 2013) del Holoceno medio mostraron que los habitats adecuados ocurrieron
en la regién desde Sierra de San Pedro Martir, Sierra Judrez hasta California, parecido a lo
encontrado para las palmeras del género Brahea (Klimova et al.,, 2017). Sin embargo, la
proyeccion CCSM4 para el UMG, revelan una distribucién circundante al Golfo de California por
todo Baja California y Sonora, parecido a lo reportado recientemente para P. pringlei en este
mismo periodo (Marquez, 2022), especie que se co-distribuye gran parte del rango actual del
cirio. Todos estos estudios muestran que las especies xerdfilas estuvieron principalmente
restringidas a refugios desérticos en dreas con condiciones relativamente templadas a lo largo de
llanuras costeras tanto en Sonora como Baja California en la regidn del desierto El Vizcaino y las
areas bajas adyacentes al norte del Golfo de California durante el UMG. De estas zonas migrarian
hacia dreas mas altas a medida que las condiciones del Holoceno se transformaron en
temperaturas mas calidas (Wells, 2000; Holmgren et al., 2011). Los cirios no son la excepcion,
formaron refugios a mediados del Pleistoceno, y mas tarde los linajes se expandieron a medida

gue las temperaturas se calentaron durante el Holoceno, esto es visible en el Holoceno medio
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proyectado por MIROC-ESM (Sueyoshi et al., 2013) que muestra el comienzo de sitios mas afines
al cirio. Este tipo de eventos se han descrito como una expansidn general de las plantas de la
region entre los 4-8.9 mil afios (Van Devender et al., 1994). Una distribucion parecida a la actual
ha sido descrita en la serrania costera de Sierra Bacha para el cirio desde principios del Holoceno
(Van Devender et al., 1994; Anderson y Van Devender, 1995) pero los resultados de modelacion
obtenidos aqui, no lo confirman (Fig. 3). Posiblemente porque el nivel de resolucién del Modelo
de Circulacion Global no evidencia los cafiones que se forman en la Sierra Bacha, los cuales
presuntamente han protegido la vegetacion de matorral desértico desde hace 8-11 mil afos al

pasado (Van Devender et al., 1994).

8.5 Implicaciones para el manejo

Segln los resultados con la métrica de Shapley (SH), encontramos que la poblacién de Tres
Virgenes y Sierra Bacha podrian contribuir en mayor medida a la diversidad futura de la especie
y permitiria definirlas como UM. Esto se vuelve relevante para la gestién de planes de manejo, de
programas para la reforestacién y/o la mejora de la diversidad genética asistida. Sobre todo, por
la conectividad que se detectd en este estudio, debido principalmente al flujo genético neutral
proveniente de Sierra Bacha hacia el Norte peninsular (Fig. 18). Si bien Tres Virgenes se encuentra
en un area bajo programas nacionales de conservacion, la poblacion de Sierra Bacha no lo est3,
por lo que proponemos la designacion de esta regidn para la conservaciéon de una parte clave de
la biodiversidad de cirio, debido principalmente a su pool genético. Esta localidad ha sido
previamente propuesta para conservacion (area de conservacion “Sierra Seri”) debido a que
posee un cierto nimero de endemismos y alta concentracion de especies en riesgo, y un alto nivel
de relictualismo (Arriaga et al., 2000), lo que supone una regién de gran valor para la conservacion
de la biodiversidad, ya que otras especie que tengan una distribucion parecida al cirio, podrian
contener una acervo genético que permita la resiliencia de comunidades de especies para las

condiciones climaticas futuras.

Ademads, los resultados aqui presentados prevén ante eventos de cambio climatico futuro la

pérdida de gran parte de las dreas con idoneidad climatica para el cirio, lo que invita replanteary
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valorar estrategias para la conservacion de estos ecosistemas donde se distribuye. Se vuelve
relevante considerar que otros eventos pueden estar participando en la mortalidad del cirio, ya

que los datos la describen como una especie vulnerable para los escenarios futuros.

Otra amenaza, aunque menor, es el impacto de origen antropogénico causado por la
urbanizacion. El cirio ha sido objeto de extraccion no documentada para su uso como
combustible, en la construccién, decoracidn rustica para uso local o exportacidn, todos estos usos
antropogénicos deben evaluarse para dimensionar el problema y en su caso limitar su extraccion
(Bullock et al., 2005). Un tema adicional que necesita ser evaluado son las carreras todo terreno
conocidas como Bajal000, que se han llevado a cabo en la PBC desde la década de 1960 (Fiolka,
2005). Este tipo de competencias fueron prohibidas en EE. UU. por su grave impacto ambiental.
Sin embargo, en la Peninsula de Baja California siguen siendo una préctica recurrente, incluso
dentro de las dreas naturales protegidas del Valle de los Cirios y la Reserva Vizcaino, con

repercusiones en los ecosistemas desérticos regionales (Vidarte, 2012).

Se espera que este trabajo contribuya a la proteccién del cirio y los ecosistemas donde se
encuentra y pueda ser utilizado por las dependencias federales encargadas de los programas de
la toma de decisiones y conservacion. Ademas, ambas poblaciones de Sierra Bacha y Tres Virgenes
se encuentran en areas naturales que han funcionado como refugios histéricos contra el cambio
climdtico, y que podrian seguir funcionando de esta forma como sugieren los resultados

encontrados (Fig. 23).
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9. CONCLUSIONES

Los resultados de la variacién haplotipica de ADNcp indican que la especie estd constituida de
cuatro linajes filogeograficos, uno perteneciente al macizo continental y tres dentro de la PBC. La
formacién del Golfo de California y el canal medio peninsular fueron los mecanismos que
permitieron la divergencia entre estos linajes filogeograficos. Este estudio reporta, por primera
vez, que el vulcanismo en el campo volcanico Tres Virgenes pudo haber representado una barrera
geografica por sisola o en combinacién con el canal medio peninsular que permitié el aislamiento
de los linajes Norte y Sur en la regién Central de la peninsula, ya que los tiempos de divergencia
son consistentes con dicho evento. Estos linajes pueden ser usados como unidades evolutivas
distintas (UES) ya que representan linajes con un aislamiento filogeografico profundo, que
probablemente ha llevado a presentar componentes regionales distintos. El cirio, como especie,
sufrié una reduccién poblacional durante el Ultimo Maximo Glacial, con refugios principalmente
en el area Norte peninsular y en la region donde hoy es el Desierto del Vizcaino, y una expansion
poblacional a mediados del Holoceno para ocupar las areas en las que hoy en dia se distribuye.

Por su parte la informacion gendmica del ADN nuclear obtenida mediante SNPs indica que la
especie esta conformada actualmente de cuatro grupos genéticos. Se detecté un flujo genético
asimétrico en direccién de Sonora al Norte Peninsular que no fue posible observar con el
marcador cloroplastico. También se observé un patrédn consistente con el aislamiento por
distancia en el area peninsular. Se confirmdé que F. columnaris es una especie climaticamente
sensible, que responde a la estacionalidad de las precipitaciones invernales y a las temperaturas
maximas anuales. Por esta razdn, se pronostica una pérdida del area de distribucién idénea para
el futuro, resaltando la localidad de Sierra Bacha y Tres Virgenes como sitios donde la reduccién
poblacional sera menos severa. Para fines de manejo, los datos gendmicos indican que la especie
puede gestionarse como Unidades de Manejo (UM), la cual deberia brindar informacidn relevante

para la reforestacién o la mejora de la diversidad genética asistida.
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11. ANEXOS

Anexo A. Coordenadas de los sitios de colecta utilizados.

Coordenadas

Localidad Latitud Longitud

Norte de Catavifia 29.771 -114.786
Bahia de los Angeles 29.057 -114.104
Norte de Rosarito 28.648 -114.024
Piedras Blancas 28.064 -113.375
San Francisco de la Sierra 27.566 -113.073
Tres Virgenes 27.484 -112.574

Sierra Bacha 29.840 -112.647
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Anexo B. Distribuciones previas de parametros demograficos historicos, y los parametros
empleados para la simulacion demografica por ABC para probar las hipétesis de refugios glaciales
e interglaciales en Fouquieria columnaris.

Parametros Minimo Maximo
PA 32,000 320,000
Pe 64,000 640,000
Pr 1,600 16,000
Pa 1,600 640,000
T1 1,333 6,666

H 53 146
UMG 147 293

PA: poblacion actual, Pe: poblacion en expansidn, Pr: poblacion en reduccidn, Pa: poblacion ancestral, T1: tiempo ancestral, H:
Holoceno; UMG: Ultimo Méximo Glacial. Los conceptos se dan en generaciones, cada una de ellas implica 75 afios, considerando
la primera floracion en la especie.
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Anexo C. Optimizacion de ensamblaje de novo en STACKS. Combinaciones de los parametros
principales usando la funcidén denovo_map.pl en STACKS. Profundidad minima para formar una
pila (-m), nUmero maximo de desajustes de nucledtidos entre pilas (-M) y nimero maximo de
desajustes entre loci de muestra (-n). El nimero de SNPs, el nimero de individuos > 30 % de datos
faltantes y las diferencias minimizadas inferidas de la ordenacion en PCA fueron los criterios para
elegir el mejor conjunto de datos. Se resalta con una doble linea en la tabla el set de datos
empleado.

Parametros probados

% varianza explicada
con los dos primeros

-m -M -n Sitios polimorficos N >30% datos faltantes
componentes
principales

3 1 1 1238 12 75.6
3 2 1 1099 12 75.4
3 3 1 997 12 75.2
3 1 2 1438 10 75.2
3 2 2 1222 9 75.3
3 3 2 1102 12 75.5
3 1 3 1447 10 75.5
3 2 3 1252 11 76

3 3 3 1134 12 75.6
3 1 4 1405 9 76.3
3 2 4 1228 11 76.2
3 3 4 1135 12 75.6
4 1 1 978 14 75

4 2 1 857 14 74.6
4 3 1 777 12 74.2
4 1 2 1136 13 76

4 2 2 956 13 75.7
4 3 2 885 13 74.9
4 1 3 1141 14 75.6
4 2 3 973 12 75.2
4 3 3 898 12 75.3
4 1 4 1114 13 76.4
4 2 4 962 12 75.9
4 3 4 909 13 75.6
5 1 1 748 15 74.8
5 2 1 660 15 73.8
5 3 1 629 15 74

5 1 2 946 15 743
5 2 2 775 14 73.6
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Anexo D. Estimaciones de la distribucion a posteriori de los modelos demograficos histéricos revelado por
el andlisis ABC para el escenario de Hipdtesis del Refugio Glacial para los cuatro linajes de Fouquieria
columnaris. Eltiempo esta dado en generaciones, cada una de ellas implica 75 afios, considerando la primera
floracién en la especie.

Linaje Parametro Media Mediana Moda 5% y 95% cuantiles

H 94.1 92.5 70.5 57.73,137.33
sieradeSan ;6 221.3 221.3 229.3 152, 284
Francisco
Baja California  H 100.4 100 91.2 56.26, 141.33

UMG 224 225.3 244 153.33, 285.33
Virgenes

UMG 274.7 274.7 280 152,284

94.4 91.6 81.7 55.6, 138.66

Sierra Bacha H

UMG 218.7 217.3 192 150.66, 281.33

UMG: Ultimo Maximo Glacial, H: Holoceno.
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Anexo E. Resultados de la prueba de Kruskal-Wallis para tres estadisticos resumen entre
localidades.

Grados
Kruskal-Wallis  de
chi-cuadrada libertad Valor de p
Ar 41.89 6 1.93E-07
Fis 204.12 6 2.20E-16
H, 32.94 6 1.07E-05
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Anexo F. Resultados de la prueba de Kruskal-Wallis para tres estadisticos resumen entre cuatro
poblaciones genéticas.

Kruskal-Wallis Grados de

chi-cuadrada libertad Valor de p
Ar 15.35 3 1.54E-03
Fis 204.75 3 2.20E-16
H, 46.15 3 5.25E-10
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Anexo G. Comparaciones multiples no paramétricas por pares de Gao para la riqueza alélica
enrarecida por pares (Ar) utilizando 1,137 SNPs neutrales en siete localidades de Fouquieria

columnaris.
Nivel de
Localidades Efecto Prueba Grados de Valor de p de significancia
comparadas estimado estadistica libertad Holm alfa

BA-SB 0.0650 7.9072 2140.4000 0.0000 0.0500
NR-SB 0.0314 3.8149 2188.1960 0.0869 0.0500
BA-PB 0.0572 6.9202 2186.7120 0.0000 0.0500
NC-SB 0.0201 2.5164 2250.9120 1.0000 0.0360
NR-PB 0.0235 2.8353 2225.6250 0.6282 0.0360
BA-TV 0.0519 6.4431 2157.7840 0.0003 0.0360
SSF-SB 0.0185 2.2859 2249.0290 1.0000 0.0289
NC-PB 0.0113 1.3938 2267.8610 1.0000 0.0289
NR-TV 0.0177 2.1807 2206.6750 1.0000 0.0289
BA-SSF 0.0467 5.7804 2220.6490 0.0020 0.0289
TV-SB 0.0163 2.0418 2269.2980 1.0000 0.0217
SSF-PB 0.0098 1.2019 2266.6710 1.0000 0.0217
NC-TV 0.0048 0.6065 2262.2170 1.0000 0.0217
NR-SSF 0.0137 1.6843 2250.7050 1.0000 0.0217
BA-NC 0.0468 5.9572 2207.7300 0.0024 0.0217
PB-SB 0.0089 1.1041 2265.7360 1.0000 0.0145
TV-PB 0.0069 0.8544 2271.0830 1.0000 0.0145
SSF-TV 0.0032 0.4022 2260.6650 1.0000 0.0145
NC-SSF 0.0010 0.1307 2271.8640 1.0000 0.0145
NR-NC 0.0134 1.6874 2244.5820 1.0000 0.0145
BA-NR 0.0313 3.9831 2265.0970 0.1236 0.0145

BA= Bahia de los Angeles, NC= Norte de Catavifia, SB=Sierra Bacha, NR=Norte de Rosarito, PB=Piedras Blancas, SSF=Sierra de San
Francisco y TV= Tres Virgenes.



111

Anexo H. Comparaciones multiples no paramétricas por pares de Gao para el coeficiente de
consanguinidad (Fs) por pares utilizando 1,137 SNPs neutrales en siete localidades de Fouquieria

columnaris.
Nivel de

Localidades Efecto Prueba Grados de Valor de p de significancia
comparadas estimado estadistica libertad Holm alfa
SB-BA 0.2066 18.6254 1172.1660 0.0000 0.0500
PB-BA 0.1649 14.5098 1153.7870 0.0000 0.0500
SB-NR 0.1584 13.6154 1109.0810 0.0000 0.0500
NC-BA 0.1412 11.9115 1142.2880 0.0000 0.0360
PB-NR 0.1146 9.6759 1107.0490 0.0000 0.0360
SB-TV 0.1139 9.9798 1213.2200 0.0000 0.0360
SSF-BA 0.1059 9.1862 1144.9470 0.0000 0.0289
NC-NR 0.0926 7.5597 1112.7100 0.0000 0.0289
PB-TV 0.0653 5.5859 1193.7290 0.0003 0.0289
SB-SSF 0.1149 10.0964 1169.5710 0.0000 0.0289
TV-BA 0.0880 7.4938 1185.8700 0.0000 0.0217
SSF-NR 0.0523 4.3863 1097.2820 0.0244 0.0217
NC-TV 0.0482 3.9947 1182.2890 0.0244 0.0217
PB-SSF 0.0671 5.7868 1152.9010 0.0011 0.0217
SB-NC 0.0626 5.2743 1157.9700 0.0011 0.0217
NR-BA 0.0540 4.4417 1098.7770 0.0207 0.0145
TV-NR 0.0385 3.2075 1137.3910 0.0420 0.0145
SSF-TV 0.0012 0.1046 1184.9650 0.7136 0.0145
NC-SSF 0.0460 3.8443 1142.8810 0.0420 0.0145
PB-NC 0.0164 1.3734 1153.9420 0.4840 0.0145
SB-PB 0.0520 4.4041 1176.0820 0.0273 0.0145

BA= Bahia de los Angeles, NC= Norte de Catavifia, SB=Sierra Bacha, NR=Norte de Rosarito, PB=Piedras Blancas, SSF=Sierra de San

Francisco y TV= Tres Virgenes.
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Anexo |. Comparaciones multiples no paramétricas por pares de Gao para la heterocigosidad
observada por pares (Ho) usando 1,137 SNPs neutrales en siete localidades de Fouquieria

columnaris.

Nivel de
Localidades Efecto Prueba Grados de Valor de p de significancia
comparadas estimado estadistica libertad Holm alfa
BA-PB 0.0483 6.1158 2239.6620 0.0003 0.0500
TV-PB 0.0434 5.5677 2260.8600 0.0011 0.0500
BA-SB 0.0398 5.1107 2228.3080 0.0051 0.0500
NR-PB 0.0156 1.9938 2257.9270 1.0000 0.0360
TV-SB 0.0360 4.6818 2252.5830 0.0148 0.0360
BA-SSF 0.0348 4.4483 2252.7330 0.0456 0.0360
NC-PB 0.0135 1.7114 2265.8310 1.0000 0.0289
NR-SB 0.0073 0.9495 2249.9110 1.0000 0.0289
TV-SSF 0.0299 3.8628 2267.6590 0.1000 0.0289
BA-NC 0.0328 4.1698 2263.0860 0.0481 0.0289
SSF-PB 0.0154 1.9471 2269.4040 1.0000 0.0217
NC-SB 0.0068 0.8726 2258.8750 1.0000 0.0217
NR-SSF 0.0023 0.3034 2266.6410 1.0000 0.0217
TV-NC 0.0297 3.8169 2271.2300 0.1024 0.0217
BA-NR 0.0327 4.1448 2267.1550 0.0668 0.0217
SB-PB 0.0056 0.7152 2270.2780 1.0000 0.0145
SSF-SB 0.0082 1.0450 2264.8120 1.0000 0.0145
NC-SSF 0.0011 0.1462 2270.8900 1.0000 0.0145
NR-NC 0.0013 0.1669 2270.9610 1.0000 0.0145
TV-NR 0.0304 3.8773 2271.9950 0.1352 0.0145
BA-TV 0.0021 0.2657 2268.5170 1.0000 0.0145

BA= Bahia de los Angeles, NC= Norte de Catavifia, SB=Sierra Bacha, NR=Norte de Rosarito, PB=Piedras Blancas, SSF=Sierra de San
Francisco y TV= Tres Virgenes.
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Anexo J. Comparaciones multiples no paramétricas por pares de Gao para la riqueza alélica
enrarecida por pares (Ar) utilizando 1,137 SNPs neutrales en cuatro poblaciones de Fouquieria

columnaris.
Nivel de
Localidades Efecto Prueba Grados de Valor de p de significancia
comparadas estimado estadistica libertad Holm alfa
TV-CP 0.0427 5.3177 1757.152 0.0009 0.05
NP-CP 0.0432 6.0439 2132.226 3.00E-04 0.05
TV-SB 0.0163 1.8188 2270.847 0.667 0.05
SB-CP 0.0148 1.7653 1838.243 0.0874 0.0253
NP-SB 0.0027 0.3201 2086.189 0.7349 0.0253
TV-NP 0.0171 2.0695 2055.115 0.7349 0.0253

NP: Poblacidn Norte Peninsular, CP: Centro Peninsular, SB: Sierra Bacha, y TV: Poblacién Tres Virgenes.
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Anexo K. Comparaciones multiples no paramétricas por pares de Gao para el coeficiente de
consanguinidad (Fis) por pares utilizando 1,137 SNPs neutrales en cuatro poblaciones de

Fouquieria columnaris.

Nivel de
Localidades Efecto Prueba Grados de Valor de p de significancia
comparadas estimado estadistica libertad Holm alfa
CP-TV 0.2128 20.8766 1199.996 0 0.05
NP-TV 0.1479 13.9622 1274.683 0 0.05
CP-SB 0.0999 9.2741 1164.607 0 0.05
SB-TV 0.1144 9.9805 1214.885 0 0.0253
NP-SB 0.0333 3.032 1258.48 0.0977 0.0253
CP-NP 0.0825 8.5648 1724.012 0 0.0253

NP: Poblacidn Norte Peninsular, CP: Centro Peninsular, SB: Sierra Bacha, y TV: Poblacién Tres Virgenes.
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Anexo L. Comparaciones multiples no paramétricas por pares de Gao para la heterocigosidad
observada por pares (Ho) usando 1,137 SNPs neutrales en cuatro poblaciones del cirio (Fouquieria

columnaris).
Nivel de
Localidades Efecto Prueba Grados de Valor de p de significancia
comparadas estimado estadistica libertad Holm alfa
NP-SB 0.0722 8.7158 2260.655 0 0.05
CP-SB 0.0707 9.2151 2173.193 0 0.05
NP-TV 0.0341 3.8373 2221.915 0.0203 0.05
TV-SB 0.036 4.5305 2255.131 0.0082 0.0253
CP-TV 0.0301 3.6112 2105.088 0.0593 0.0253
NP-CP 0.0216 2.5496 2243.562 0.4523 0.0253

NP: Poblacion Norte Peninsular, CP: Centro Peninsular, SB: Sierra Bacha, y TV: Poblacion Tres Virgenes.
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Anexo M. Andlisis de parentesco para los 55 individuos del cirio (Fouquieria columnaris),
visualizados a través de un mapa de calor basado en 1,137 SNPs neutrales. El gradiente de color
muestra la disimilitud entre los genotipos. La clave de color y el histograma del lado superior
izquierdo muestran el valor de relacion de la comparacidn. Las iniciales de cada individuo en la
leyenda corresponden a las siguientes localidades: Sierra Bacha (SB), Norte de Catavifia (NC),
Bahia de los Angeles (BA), Norte de Rosarito (NR), Piedras Blancas (PB), Sierra de San Francisco
(SSF), y Tres Virgenes (TV).

Color Key
and Hi:

Value
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Anexo N. Red de NeighborNet de las cuatro poblaciones identificadas por los analisis de

conglomerados. Las leyendas corresponden a las siguientes poblaciones: Norte Peninsular (NP),
Centro Peninsular (CP), Sierra Bacha (SB) y Tres Virgenes (TV).

0 0.002 0.004 0.008 0.0038 0.01 Fit: 100.00

&
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Anexo O. Comparaciones pareadas de la migracién relativa poblacional estimada por divMigrate.
Aquellos valores asimétricos que fueron significativos se muestran en negrita (p <valor alfa). Las
iniciales de la leyenda en la tabla corresponden a las siguientes poblaciones: Norte Peninsular

(NP), Centro Peninsular (CP), Sierra Bacha (SB) y Tres Virgenes (TV).

NP cP SB TV
NP * 0.61 0.49 0.34
cp 0.69 * 0.44 0.66
SB 1 0.61 * 0.37
TV 0.39 0.75 0.27 *
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Anexo P. Valor promedio de las seis variables bioclimaticas empleadas para la modelacién de
nicho ecoldgico de las cuatro poblaciones de Fouquieria columnaris, el intervalo de confianza se
muestra en el paréntesis. La unidad en la que se muestran los valores de las variables
bioclimaticas se muestra en el titulo de cada columna entre paréntesis. BIO2 rango de
temperaturas diurnas (°C), BIO3 Isotermalidad (%) (BIO2/BIO7) (x100), BIO8 temperatura media
del trimestre mas hiumedo(°C), BIO9 temperatura media del trimestre mas seco (°C), BIO14
precipitacion del mes mas seco (mm) y BIO19 precipitacidon del trimestre mas frio (mm). El
intervalo de confianza se da entre paréntesis (IC 95%).

Poblacién BIO2 (°C) BIO3 (%) BIO8 (°C) BIO9 (°C) BIO14 (mm) BIO19 (mm)
19.36
16.25 (16.09- 58.67 (58.29- 13.67 (13.52- (19.22- 67.11 (65.74-
Norte 16.40) 59.06) 13.82) 19.49) 0.01 (0-0.02) 68.49)
18.70
15.23 (15.05- 57.53 (56.77- 15.74 (14.93- (18.52- 0.20(0.12- 65.44 (63.54-
Central 15.42) 58.30) 16.54) 18.87) 0.28) 67.34)
19.86
17.09 (16.32- 55.39 (54.24- 24.63 (20.32- (19.07- 72.71 (62.70-
TV 17.85) 56.54) 28.93) 20.65)  0.42(0-0.92) 82.72)
22.08
13.23 (11.95- 46.24 (43.67- 28.02 (26.73- (21.75-

SB 14.50) 48.80) 29.31) 22.40) 0.5(0-1) 40 (36.30-43.69)






