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Resumen 

La regionalización biogeográfica es fundamental para entender la distribución espacial de la 

diversidad biológica y para identificar áreas importantes por su riqueza de especies y 

endemismos, por ejemplo, en el Bosque Tropical Estacionalmente Seco (BTES) de la 

Depresión del Balsas (DB), México. Las herramientas utilizadas en la regionalización 

permiten identificar conjuntos de especies con la misma distribución o corotipos, y son un 

recurso ideal para reconocer categorías corológicas (unidades biogeográficas). En México, 

la delimitación y regionalización, considerando tanto aspectos fisiográficos como florísticos, 

han sido poco explorados, por lo que surge la necesidad de formular estrategias 

metodológicas que permitan definir, con mayor precisión y replicabilidad, los límites 

geográficos de regiones de interés, a partir de análisis espaciales. En este contexto, en los 

capítulos que integran esta tesis se hace una propuesta metodológica con el fin de 

homogenizar el proceso de regionalización, haciendo uso de información contenida en bases 

de datos y recursos cartográficos disponibles en línea, como los datos de ocurrencia de las 

especies o variables fisiográficas y ambientales.  

En el Capítulo I se presenta una introducción general sobre el marco conceptual de la 

regionalización biogeográfica y los enfoques desde la cual se ha abordado, planteando, 

además, la problemática de la regionalización en México, considerando como caso de estudio 

la DB. En el Capítulo II se describe brevemente el área de estudio, en la cual se llevaron a 

cabo los análisis biogeográficos. 

Con la finalidad de circunscribir el área de estudio, en el Capítulo III se presenta una 

propuesta de delimitación geográfica y florística de la DB, basada en un método sistemático, 

considerando análisis de información cartográfica y análisis estadísticos de los datos 
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florísticos disponibles para la región. Como resultado se obtuvo que la DB tiene una 

extensión de 178,393 km2.  

Una vez definidos los límites geográficos de la provincia DB, en el Capítulo IV se 

propuso una regionalización biogeográfica del BTES en la DB, al identificar distritos al 

interior de la provincia mediante el análisis de los patrones espaciales de la riqueza de 

especies de la familia Asteraceae. Los análisis espaciales permitieron delimitar dos regiones 

florísticas (oriental y occidental). Esta última región muestra mayor heterogeneidad en su 

composición de especies por celda. Sin embargo, la región Oriental, aunque más homogénea 

en su composición florística por celda, registró un mayor número de especies restringidas. 

Uno de los problemas para realizar análisis biogeográficos es la ausencia de registros 

en áreas particulares, además de que generalmente el muestreo no es homogéneo. Por esta 

razón, en el Capítulo V se evaluó el uso de modelos de nicho ecológico (MNE) para conocer, 

de una manera más precisa, la distribución de las especies y precisar los resultados de los 

análisis biogeográficos. Para un conjunto de 134 especies características y/o endémicas del 

BTES en la DB, se elaboraron MNE para llevar a cabo análisis espaciales y contar con una 

nueva propuesta de regionalización. Se obtuvieron cuatro subregiones florísticas, dos 

ubicadas en la parte occidental de la DB y dos en la región oriental. El uso de MNE en la 

regionalización de áreas de alta riqueza de especies permitió determinar con más detalle las 

subregiones y los patrones de distribución de las especies que definen sus límites, 

proporcionando así una base teórica más sólida para la investigación de patrones 

biogeográficos. Finalmente, en el Capítulo VI se presenta una síntesis de la tesis y las 

conclusiones generales. 
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Abstract 

Biogeographic regionalization is essential to understand the spatial distribution of biological 

diversity and to identify important areas due to their species richness and endemism, such as 

the Seasonally Dry Tropical Forest (SDTF) in the Balsas Depression (BD). The tools used in 

biogeographic regionalization allow the identification of sets of species with the same 

distribution or chorotypes and are the ideal resource for recognizing chorological categories 

(biogeographic units). In Mexico, the delimitation and regionalization, considering both 

physiographic and floristic aspects, has been little explored; for this reason, there is a need to 

formulate methodological strategies that allow defining with greater precision and 

replicability the geographical limits of regions of interest based on spatial analyses. In this 

context, in the chapters of this thesis, a methodological proposal is made in order to 

homogenize the regionalization process, making use of information contained in databases 

and cartographic resources available online, such as species occurrence records, 

physiographic and environmental variables.  Chapter I includes a general 

introduction, in which the conceptual framework of biogeographic regionalization and the 

approaches to address it are developed, also pointing out the problem of regionalization in 

Mexico, considering the BD as a case study. Chapter II briefly describes the study area on 

which the biogeographic analyzes were carried out. 

In order to circumscribe the study area, Chapter III comprises a proposal for the 

geographical and floristic delimitation of the BD based on a systematic method, considering 

analysis of cartographic information and statistical analysis of the floristic data available for 

the region. As a result, it was achieved that the BD has an extension of 178,393 km2. 
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 Once the geographical limits of the BD province defined, through analysis of spatial 

patterns of the species richness of the Asteraceae family in Chapter IV the districts within 

the province were identified. In this way a biogeographic regionalization of the SDTF in the 

BD is proposed. The spatial analyzes allowed to delimit two floristic regions (eastern and 

western). The Western region shows greater floristic heterogeneity in its composition of 

species per grid cell. However, the Eastern region, although more homogeneous in its floristic 

composition per grid cell, recorded a higher number of restricted species. 

 One of the problems in carrying out biogeographical analyses is information gaps 

since sampling is not always homogeneous in the study area. For this reason, in Chapter V 

the use of ecological niche models (ENM) was evaluated to better understand the distribution 

of species in a particular region and improve the results of the biogeographic analyses. For a 

set of 134 characteristic species to SDTF and/or endemic to DB their ENMs were generated 

and used to carry out spatial analyzes to obtain a new proposal of regionalization of the SDTF 

in the BD. As a result, four floristic subregions were obtained, two located in the Western 

part of the BD and two in the Eastern region. The use of ENM in the regionalization of areas 

of high species richness, allowed to determine more precisely the subregions and the 

distribution patterns of the species that define their limits, thus providing a more solid 

theoretical basis for the biogeographic patterns research. Finally, Chapter VI comprises a 

synthesis of the thesis and the general conclusions.  
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Capítulo I. Introducción general 

 

El conocimiento acerca de la distribución geográfica de las especies en el espacio y tiempo, 

y su respuesta ante condiciones ambientales, es un enfoque primordial para comprender las 

causas que la afectan, así como el cambio y la persistencia de la biodiversidad, en un sitio 

determinado (Magurran y Dornelas, 2010). Los primeros biogeógrafos comenzaron a dividir 

el mundo en regiones faunísticas y reinos florísticos, utilizando información sobre la 

distribución de las especies obtenida en sus expediciones (e.g., observaciones directas de la 

composición y distribución de las especies en campo y los intervalos elevaciones de las 

especies) (e.g., von Humboldt y Bonpland, 1805; De Condolle, 1820; Wallace, 1876). Sin 

embargo, estos estudios presentan restricciones en su utilidad, ya que están basados en el 

conocimiento adquirido por los autores durante sus expediciones, los cuales no siguen un 

proceso metodológico sistemático y por lo tanto no son replicables. Por otro lado, Takhtajan 

(1986) propuso un sistema biogeográfico jerárquico para plantas, utilizando el endemismo 

como criterio para distinguir las unidades biogeográficas en diferentes niveles jerárquicos: 

reino, región, provincia, sector y distrito. Recientemente, la disponibilidad de información 

geoespacial contenida en las bases de datos (e.g., el Sistema Nacional de Información sobre 

Biodiversidad, SNIB-REMIB), Datos abiertos UNAM (UNIBIO-MEXU) o el Sistema 

Global de Información sobre Biodiversidad (GBIF por sus siglas en inglés)) y los métodos 

estadísticos multivariados, han permitido un escrutinio cuantitativo y una delimitación más 

fina de las regionalizaciones biogeográficas (Rueda et al., 2010; González-Orozco et al., 

2014). 

La regionalización biogeográfica es un sistema jerárquico que clasifica las áreas 

geográficas en términos de sus taxones endémicos, es decir, que se restringen a un área 
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específica y su permanencia generalmente se debe a su corta edad de origen (Cain, 1944; 

Vilhena y Antonelli, 2015; Ebach y Michaux, 2017; Morrone, 2018). De esta manera, es 

posible identificar regiones homogéneas generadas a partir de conjuntos de especies o 

taxones supraespecíficos y evaluar los factores que potencialmente influyen en su 

distribución (Rodrigues et al., 2015). Además, se pueden estudiar las interrelaciones 

filogenéticas entre las especies y grupos monofiléticos con cierto grado de endemismo a 

partir del reconocimiento de patrones biogeográficos en biogeografía histórica (Llorente et 

al., 2000). La regionalización biogeográfica es fundamental para entender la distribución 

espacial de la diversidad biológica (Holt et al., 2012), así como para identificar áreas 

importantes por su riqueza de especies y endemismos, que permitan plantear estrategias para 

su conservación (Jetz et al., 2004; Laffan et al., 2016). Por lo tanto, los conjuntos de especies 

con la misma distribución o corotipos, son el recurso ideal para reconocer categorías 

corológicas o unidades biogeográficas (Fattorini, 2015).  

Las regionalizaciones biogeográficas, como las regiones fitogeográficas o 

zoogeográficas, los reinos florísticos o las ecorregiones, representan categorizaciones 

centrales para muchas preguntas básicas y aplicadas en disciplinas de investigación, como 

biogeografía, conservación, ecología y evolución (Morrone, 2009; Kreft y Jetz, 2010). En los 

últimos años, con la creciente disponibilidad de grandes bases de datos de ocurrencia de las 

especies, se ha enfatizado la importancia del uso de metodologías más robustas para 

identificar patrones biogeográficos (Kreft y Jetz, 2010). Esta información, más el desarrollo 

de métodos cuantitativos, como los análisis multivariados, han promovido que el proceso de 

regionalización biogeográfica sea sistemático a diferentes escalas (Rueda et al., 2010; 

González-Orozco et al., 2014; Gámez et al., 2014; Morrone, 2014; Villaseñor et al., 2020). 
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La delimitación de regiones biogeográficas es ahora el paso inicial para la planificación del 

manejo y la conservación de especies.  

Actualmente, la regionalización biogeográfica se basa en sofisticados modelos 

geoespaciales y de distribución de especies, centrándose en cómo las áreas se relacionan con 

las especies (Ebach y Parenti, 2015). Los estudios biogeográficos basados en datos 

geoespaciales y de distribución de especies utilizan métodos correlativos, tales como los 

modelos de nicho ecológico (MNE) y de distribución de especies. Los modelos de 

distribución de especies se utilizan ampliamente para examinar la relación entre los registros 

de ocurrencia de especies y las condiciones ambientales (Guisan y Zimmermann, 2000, 

Franklin, 2013, Guisan et al., 2017) y así identificar áreas idóneas para que una especie 

prospere (Elith et al., 2010; Warren et al., 2010). De este modo, los MNE conforman otra 

herramienta eficaz para el análisis de los patrones de distribución de las especies (Estrada et 

al., 2012; Villaseñor et al., 2013). 

La distribución de las especies está influenciada por factores bióticos y abióticos que 

determinan sus intervalos geográficos de distribución (Pearson y Dawson, 2003; Soberón y 

Peterson, 2005). La importancia de conocer la distribución de las especies radica en 

comprender los factores que promueven la variación geográfica en la riqueza de especies, 

con el objetivo de preservarlas frente a la actual crisis de la pérdida de biodiversidad 

(Whittaker et al., 2005). Ante estos escenarios, se han desarrollado herramientas que 

permiten estimar de forma más robusta la distribución de las especies. Por ejemplo, los MNE 

han sido utilizados para diferentes enfoques biológicos, entre los que destacan estudios 

biogeográficos, ecológicos, evolutivos, cambio climático y de conservación (Anderson, 

2012). En biogeografía, el ensamble de los MNE individuales ayuda a identificar la 

congruencia en la distribución de las especies, por lo que constituyen un recurso fundamental 
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para el reconocimiento de unidades biogeográficas (e.g., reinos, regiones y provincias, 

Espinosa-Organista et al., 2008). 

Es urgente dirigir investigaciones que hagan uso de enfoques integrativos sobre el 

análisis de la diversidad utilizando la información y herramientas disponibles, tales como las 

bases de datos digitales, análisis multivariados y los MNE o de distribución de especies (Vaz 

et al., 2015). Las propuestas de regionalización pueden usarse como base de comparación 

para el análisis espacial de la biodiversidad, mediante métodos cuantitativos. Las provincias 

biogeográficas, por ejemplo, pueden ser áreas de estudio ideales para estos análisis 

biogeográficos mencionados anteriormente. En México, una de las propuestas de 

regionalización aún vigente es la de Rzedowski (1978), quien reconoce 17 provincias 

florísticas, entre ellas la Depresión del Balsas (DB) que destaca por su riqueza de especies y 

endemismo. Se estima que la flora de la DB comprende entre 4,442 a 6,800 especies de 

plantas vasculares, de las cuales 337 son endémicas (Rzedowski, 1978; Fernández-Nava et 

al., 1998; Rodríguez-Jiménez et al., 2005). En la DB se diferencian dos zonas: la zona tropical 

y la zona templada, la zona tropical o bosque tropical estacionalmente seco (BTES) es el que 

mayor superficie ocupa (72% de su territorio, Espinosa-Organista et al., 2008), el cual destaca 

también por su alto número de especies endémicas (Rzedowski, 1991). El BTES es 

considerado uno de los biomas más diversos florísticamente en el mundo; en México alberga 

más de 6,000 especies de plantas, de las cuales 45% son endémicas (Rzedowski, 1991; 

Villaseñor y Ortiz, 2014). El recambio de especies en este bioma, es decir, el cambio en la 

composición de las comunidades de una unidad de muestreo a la otra a lo largo de un 

gradiente espacial, temporal o ambiental (Vellend, 2001; Moreno y Rodríguez, 2010), es alto 

debido a su alta diversidad florística, su alto grado de endemismos, su importancia ecológica, 
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así como la heterogeneidad ambiental y topográfica que lo caracterizan (Rzedowski, 1991; 

Dirzo y Gómez, 1996; Trejo, 1996; Trejo y Dirzo, 2002). 

Al menos 8 estudios reconocen a la DB como provincia biogeográfica y algunos de 

ellos la subdividen en dos distritos: Balsas Inferior y Balsas Superior (Smith, 1941) o Balsas 

Occidental y Balsas Oriental (Espinosa-Organista et al., 2008). Sin embargo, existen 

discrepancias en los límites geográficos establecidos, debido a los métodos utilizados en su 

circunscripción, lo que dificulta la toma de decisiones al definir un área de estudio, por lo 

que la homogenización y la definición de los límites geográficos de las subdivisiones al 

interior de la provincia es crucial para contrastar los resultados de estudios futuros en la DB.  

Preguntas y organización del proyecto de tesis 

El BTES en la DB constituye un excelente área de estudio para plantear preguntas como: 1) 

¿El uso de grupos taxonómicos específicos puede brindar información adicional sobre los 

límites ya establecidos de las provincias biogeográficas?; 2) ¿Esta provincia puede 

subdividirse en regiones más pequeñas a partir de análisis cuantitativos?; o 3) ¿Los análisis 

cuantitativos con la riqueza de especies conocida recuperan un mismo patrón de distribución 

de las especies, que utilizando ensambles de modelos de distribución potencial de especies?  

 Los BTES de México presentan una amplia variación en las condiciones ambientales 

(Trejo, 1996), alta diversidad de especies (Lott et al., 1987), y por lo tanto un alto recambio 

de especies debido no sólo a la heterogeneidad ambiental, sino al accidentado perfil 

topográfico que da como resultado la variación en su estructura de este bioma (Trejo y Dirzo, 

2002; Rzedowski y Calderón-de Rzedowski, 2013; DRYFLOR, 2016). En este contexto, se 

ha planteado la siguiente hipótesis: En el BTES de la DB existe un alto recambio de especies, 

lo que permitirá identificar áreas con una composición única que permite delimitar distintos 

distritos biogeográficos. 
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La investigación de esta tesis está conformada por seis Capítulos. El primero de ellos 

comprende el marco conceptual de la regionalización biogeográfica y los enfoques desde la 

cual se abordó esta investigación, considerando como caso de estudio a la DB. El segundo 

Capítulo describe atributos como ubicación geográfica, riqueza de especies, temperatura y 

precipitación que caracterizan al área de estudio. El Capítulo III incluye una propuesta de 

delimitación geográfica y florística de la DB, basada en un método sistemático, que consiste 

en análisis cuantitativos que puedan ser replicados, para resolver o mejorar las 

regionalizaciones fitogeográficas actuales de México (Kreft y Jetz, 2010; Ebach y Parenti, 

2015). En el cuarto Capítulo se evaluó el potencial de regionalización al interior del BTES, 

utilizando las especies de la familia Asteraceae como subrogado de la biodiversidad. 

Asteraceae es uno de los grupos de angiospermas más estudiados taxonómicamente e 

importante por su riqueza de especies en México (Villaseñor, 2018). Para el análisis se 

consideraron 571 especies, que corresponden al 72% presentes en la DB. Para el quinto 

Capítulo se elaboraron los modelos de nicho ecológico y de distribución potencial de un 

conjunto de especies características y/o endémicas del BTES de la DB, que contaron con al 

menos cinco registros de recolecta (número mínimo requerido por Maxent, algoritmo usado 

para la generación de los modelos), con la finalidad de obtener un mejor conocimiento de la 

distribución de dichas especies en la DB. La información obtenida de los modelos de nicho 

ecológico se usó para los análisis de ordenación y clasificación que dieron como resultado 

una propuesta de regionalización (Figura 1). En el último Capítulo, se discuten aspectos 

generales de los resultados obtenidos en los capítulos anteriormente mencionados y se 

incluyen conclusiones generales de la tesis. 
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Figura 1. Esquema de los procesos metodológicos utilizados en los Capítulos III, IV y V de 

esta tesis. 

 

Objetivos 

General 

Definir límites geográficos de la DB y posteriormente del BTES para analizar la distribución 

espacial de la riqueza florística del BTES en la DB. Para ello se utilizan métodos 

multivariados y correlativos para identificar patrones de distribución de las especies de 

plantas con flor (angiospermas) y proponer unidades fitogeográficas. 

 

Particulares 

1. Definir los límites fisiográficos de la DB. 
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2. Delimitar fisiográfica y florísticamente al BTES y hacer una propuesta de 

regionalización biogeográfica. 

3. Regionalizar al BTES en la DB, utilizando como subrogado de biodiversidad a las 

especies de la familia Asteraceae. 

4. Estimar la distribución potencial de las especies características y/o endémicas del 

BTES mediante el uso de la modelación de nicho ecológico, para posteriormente 

proponer una regionalización biogeográfica del BTES en la DB. 
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Capítulo II. Área de estudio 

La provincia florística de la Depresión del Balsas (DB), es una de las 17 provincias 

reconocidas por Rzedowski (1978), una de las primeras propuestas fitogeográficas para 

México. La DB incluye tierras con elevaciones bajas, situadas básicamente entre la Faja 

Volcánica Transmexicana y la Sierra Madre del Sur, en las que se registran climas 

predominantemente semiáridos y subhúmedos (Rzedowski, 1978; Fernández-Nava et al., 

1998). Geográficamente se ubica entre los paralelos 17° y 20° de latitud N y los meridianos 

97° y 103° de longitud O, en los estados de Jalisco (3 % de su territorio), Michoacán (27 %), 

Guerrero (33 %), México (8 %), Morelos (5 %), Oaxaca (1 %) y Puebla (23 %) (Rzedowski, 

1978; Fernández-Nava et al., 1998; Morrone, 2005; Figura 1). Las partes más bajas de la 

provincia se sitúan entre los 300 y los 1,600 m de elevación, mientras que las partes altas 

pueden alcanzar los 2,600 m (Fernández-Nava et al., 1998). Las temperaturas promedio 

anuales de la provincia oscilan entre los 28-30 °C (Morrone, 2005), mientras que la 

precipitación promedio anual se estima en 991 mm, la cual alcanza su máximo en los meses 

de julio a septiembre (Valencia-Vargas, 2015). 

Se reconocen dos regiones que de acuerdo con Rzedowski (1978) han sido 

denominadas como Bajo Balsas o Alto Balsas y/o Balsas Occidental y Balsas Oriental 

(Espinosa-Organista et al., 2008). Las dos regiones se diferencian por sus cotas altitudinales 

y especies endémicas, principalmente del género Bursera (Miranda, 1947; Rzedowski, 1978; 

Espinosa-Organista et al., 2008). El Bajo Balsas o Balsas Occidental se caracteriza por 

presentar las elevaciones más bajas y las temperaturas más altas (hasta 40 °C) de toda la 

Depresión del Balsas (Steinmann, 2021). Mientras que el Alto Balsas o Balsas Oriental, se 
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separa del Balsas Occidental por la Sierra de Taxco, presentando elevaciones mayores (hasta 

2,700 m) y extensas serranías y lomeríos (Miranda, 1947). 

 

Figura 1. Localización geográfica de la Provincia fisiográfica de la Depresión del Balsas, 

con base en la propuesta de Rzedowski (1978). 

La DB alberga un importante acervo florístico, estimado entre 4,442 a 6,800 especies 

de plantas vasculares, de las cuales 45 % son endémicas de México (Rzedowski, 1978; 

Fernández-Nava et al., 1998; Villaseñor y Ortiz, 2014) y 337 son endémicas de la DB 

(Rodríguez-Jiménez et al., 2005). Entre las familias que destacan por su número de especies 

y endemismos son Asteraceae (573 especies/48 endémicas respectivamente), Fabaceae 

(486/30) y Orchidaceae (197/24; Fernández-Nava et al., 1998; Rodríguez-Jiménez et al., 
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2005).  La DB es considerada centro de diversificación de géneros como Bursera 

(Burseraceae; Rzedowski et al., 2005) y Brongniartia (Fabaceae); del primero se reportan 

especies exclusivas de la DB como Bursera chemapodicta, especie endémica del Cañón del 

Zopilote (Espinosa-Organista et al., 2008) y del segundo género, al menos nueve especies se 

registran como restringidas a la DB (Dorado et al., 2022), entre las que se encuentran 

Brongniartia montalvoana, endémica de la región central de la DB, del sur de Morelos al 

suroeste de Puebla (Dorado y Arias, 1992) y Brongniartia bicornuta, que se distribuye en el 

suroeste de Puebla y el norte de Guerrero (Dorado et al., 2019). 

El tipo de vegetación principal que caracteriza a la DB es el bosque tropical 

estacionalmente seco (BTES; 72% de todo el territorio; Espinosa-Organista et al., 2008), el 

cual sobresale por su alto número de plantas endémicas (73 %; Olson et al., 2001; 

DRYFLOR, 2016) y sus altas tasas de diversificación de plantas respecto a otras regiones de 

bosques secos (DRYFLOR, 2016). Hay dos estaciones bien marcadas, la lluviosa que 

comprende los meses de junio a octubre, en cuyo periodo se acumula más del 90 % de la 

precipitación anual, y la seca de noviembre a mayo, donde la precipitación es prácticamente 

nula (Steinmann, 2021). El BTES se caracteriza por su dominancia de árboles bajos (5-15 m 

de altura), que pierden sus hojas en las temporadas secas (Villaseñor y Ortiz, 2014). La 

familia más importante registrada para este bioma es Fabaceae, una de las familias más 

emblemáticas de los BTES; esta familia es usualmente registrada como la más diversa, 

seguida por las familias Asteraceae y Poaceae (Rzedowski y Calderón de Rzedowski, 2013; 

Ibarra-Manríquez et al., 2021; Steinmann, 2021). Entre los géneros del estrato arbóreo que 

caracterizan a este bioma se encuentran Amphipterygium, Bursera, Lysiloma o Plumeria, 

entre otros (Ibarra-Manríquez et al., 2021). Debido a la fragmentación del bioma en la DB, 
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es considerado por Dinerstein et al. (1995) como en peligro, con alta prioridad para su 

conservación. 
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Capítulo IV. Biogeographic regionalization by spatial and 

environmental components: Numerical proposal 

 

Flores-Tolentino, M., Beltrán-Rodríguez, L., Morales-Linares, J., Ramírez-Rodríguez, J. 

R., Ibarra-Manríquez, G., Dorado, Ó., & Villaseñor, J. L. (2021). Biogeographic 

regionalization by spatial and environmental components: Numerical proposal. PLoS ONE, 

16, e0253152. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0253152 
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S1 Table. Variables used for the selection of environmental predictors in the 

seasonally dry tropical forest of the Balsas Depression, Mexico. 

 

Type Variable 

Climatic Bio02 (Mean diurnal range) 

 

Bio03 (Isothermality) 

Bio04 (Seasonality of Temperature) 

Bio05 (Maximum temperature of the warmest month) 

Bio12 (Annual rainfall) 

Bio14 (Precipitation of Driest Month) 

Bio15 (Seasonality of precipitation) 

Bio17 (Precipitation of Driest Quarter) 

Bio18 (Precipitation of the warmest quarter) 

Bio19 (Precipitation of the coldest quarter) 

evaanual (Annual real evapotranspiration) 

Evasecos (Real evapotranspiration of dry months) 

Topographic Aspect (Orientation 0° to 90°) 

 Convergin (Convergence index) 

 Dah (Diurnal anisotropic heating) 

 
Mexdem (Digital model of elevation) 

 
Mexslope (Slope) 

 
Runoff (Flow) 

 
Twi (Topographic moisture index) 

 Vrm (Vector’s rugosity measure) 

Edaphic  

Cruz-

Cárdenas et 

al. (2014) Mexca (Calcium) 

 

Mexco (Organic carbon) 

Mexk (Potassium) 

Mexna (Sodium) 
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Type Variable 

 
Mexmg (Magnesium) 

 Mexmo (Organic material) 

 Mexph (Ph) 

 
Mexras (Sodium absorption radius) 

*MODIS Modisdic (Normalized vegetation index December) 

 
Modismay (Normalized vegetation index May) 

 
Modisabr (Normalized vegetation index April) 

 
hum_modis2009 (Spectroradiometer wet months 2009) 

* Variables obtained with remote perception data (MODIS web): Moderate Resolution 

Imaging Spectroradiometer; December, February, March, and April 2009. 

 

S2 Table. Characteristic species of phytogeographic groupings of Fig 3. 

Groups Species Biogeographic 

districts 

1  Aldama kingii, Melampodium tenellum, Packera bellidifolia, 

Sigesbeckia jorullensis. 

 

Lower Balsas 

2  -----  

Lower Balsas 

3  Acourtia bravohollisiana, A. cordata, A. cuernavacana, A. 

dugesii, A. glomeriflora, A. humboldtii, A. lepidopoda, A. 

lobulata, A. ovatifolia, A. reticulata, A. turbinata, 

Adenophyllum cancellatum, A. glandulosum, Ageratina 

bellidifolia, A. brevipes, A. cremasta, A. dolichobasis, A. 

espinosarum, A. glabrata, A. isolepis, A. josepaneroi, A. 

liebmannii, A. ligustrina, A. ramireziorum, A. rubricaulis, A. 

tomentella, Ageratum conyzoides, A. tehuacanum, Aldama 

buddleiiformis, A.a excelsa, A. hypochlora, A. morelensis, A. 

pachycephala, Alomia alata, Alloispermum michoacanum, 

Ambrosia confertiflora, Aphanostephus ramosissimus, 

Archibaccharis asperifolia, A. auriculata, A. schiedeana, A. 

Upper Balsas 
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Groups Species Biogeographic 

districts 

serratifolia, Astranthium xylopodum, Axiniphyllum 

corymbosum, Baccharis conferta, B. sordescens, Bartlettina 

oresbia, Bidens alba ,B. aurea , B. bigelovii, B. gracillima, B. 

gypsophila, B. serrulata, Brickellia eupatorioides, B. filipes, B. 

huahuapana, B. jimenezii, B. oliganthes, B. paniculata, B. 

scoparia, B. secundiflora, B. tomentella, Calyptocarpus vialis, 

C. wendlandii, Carminatia alvarezii, C. tenuiflora, Centaurea 

rothrockii, Cirsium conspicuum, C. ehrenbergii, C. mexicanum, 

C. rhaphilepis, Conyza coronopifolia, C. sumatrensis, 

Coreopsis petrophiloides, C. rhyacophila, Cosmos caudatus, 

Cymophora pringlei, Chaptalia hintonii, C. nutans, C. 

salicifolia, Chromolaena glaberrima, Chrysactinia mexicana, 

Chrysanthellum involutum, Dahlia apiculata, D. cordifolia, D. 

merckii, D. parvibracteata, Dendroviguiera eriophora, D. 

guerrerana, D. insignis, D. oaxacana, Desmanthodium ovatum, 

Digitacalia cripta, D. jatrophoides, Dyssodia pinnata, 

Elephantopus mollis, Erechtites hieracifolius, Eremosis 

macvaughii, Eremosis tomentosa, Erigeron delphinifolius, E. 

tephropodus, Eryngiophyllum pinnatisectum, Flaveria 

angustifolia, F. trinervia, Fleischmannia holwayana, Florestina 

platyphylla, Flourensia glutinosa, Galinsoga triradiata, 

Gamochaeta americana, Gymnolaena oaxacana, Heliopsis 

buphthalmoides, Hieracium abscissum, Hymenostephium 

woronowii, Hymenothrix greenmanii, Hymenoxys integrifolia, 

Iostephane heterophylla, I. trilobata, Isocoma veneta, 

Laennecia filaginoides, Lasianthaea squarrosa, Leiboldia 

guerreroana, Liabellum hintoniorum, Megaliabum andrieuxii, 

Melampodium montanum, M. repens, Microspermum debile, M. 

michoacanum, Montanoa leucantha, M. mollissima, M. revealii, 



71 
 

Groups Species Biogeographic 

districts 

M. tomentosa, Otopappus imbricatus, O. verbesinoides, 

Packera toluccana, Parthenium bipinnatifidum, P. tomentosum, 

Pectis repens, P. saturejoides, Perymenium discolor, P. 

episcopale, P. mendezii, P. rogmacvaughii, Piqueria pilosa, 

Pittocaulon praecox, Porophyllum calcicola, P. coloratum, P. 

linaria, P. warnockii, Psacaliopsis paneroi, Psacalium 

amplifolium, P. guerreroanum, P. matudae, P. mollifolium, P. 

peltatum, Pseudognaphalium bourgovii, P. canescens, P. 

oxyphyllum, P. purpurascens, P. semilanatum, P. viscosum, 

Pseudogynoxys chenopodioides, Roldana angulifolia, R. barba-

johannis, R. ehrenbergiana, R. eriophylla, R. hederifolia, R. 

lobata, R. platanifolia, R. suffulta, Salmea oligocephala, S. 

scandens, Sanvitalia fruticosa, Senecio cinerarioides, S. 

deformis, S. deppeanus, Simsia amplexicaulis, S. rhombifolia, 

Sinclairia glabra, S. moorei, Stevia clinopodioides, S. deltoidea, 

S. elatior, S. hypomalaca, S. incognita, S. jorullensis, S. lita, S. 

lucida, S. microchaeta, S. mitopoda, S. neurophylla, S. pilosa, 

S. porphyrea, S. seemannioides, S. serrata, S. suaveolens, S. 

triflora, S. viscida, Steviopsis amblyolepis, S. vigintiseta, 

Symphyotrichum potosinum, Tagetes coronopifolia, T. 

jaliscensis, T. persicifolius, T. tenuifolia, Tridax brachylepis, 

Trigonospermum annuum, Trixis calcicola, T. pringlei, 

Verbesina abscondita, V. auriculata, V. breedlovei, V. gigantea, 

V. gracilipes, V. hypomalaca, V. klattii, V. myriocephala, V. 

oaxacana, V. oncophora, V. serrata, V. virgata, Vernonia 

bealliae, Wedelia hintoniorum, W. purpurea, Xanthium 

strumarium, Zaluzania montagnifolia, Z. pringlei, Zandera 

andersoniae, Zinnia purpusii. 
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Groups Species Biogeographic 

districts 

4 Adenophyllum aurantium, Ageratina oligocephala, Aldama 

perennans, Alloispermum longiradiatum, Bidens acrifolia, B. 

esmartinezii, Bidens hintonii, Cirsium subcoriaceum, Cosmos 

mattfeldii, Chrysanthellum filiforme, C. keilii, C. michoacanum, 

Decachaeta incompta, Heliopsis brachactis, Hymenostephium 

hintonii, Mikania micrantha, Pectis decemcarinata, P. diffusa, 

P. multiflosculosa, Perymenium hintonii, Roldana sessilifolia, 

Simsia tenuis, Stevia micradenia, Trixis hyposericea, 

Wamalchitamia strigosa, Wedelia keilii, Zinnia zinnioides. 

Lower Balsas 

5 Acourtia simulata, Ageratina geminata, A. macvaughii, 

Archibaccharis hirtella, Astranthium orthopodum, Bidens 

pringlei, Carphochaete grahamii, Dahlia sorensenii, Hieracium 

hintonii, Kyrsteniopsis nelsonii, Montanoa andersonii, 

Psacalium palmeri, P. silphiifolium, Pseudognaphalium 

stramineum, Roldana glinophylla, Stevia serrata, Tagetes 

foetidissima, Verbesina furfuracea, Zandera blakei. 

Upper Balsas 

6 Archibaccharis hieracioides, Cosmos nitidus, C. schaffneri, 

Roldana langlassei. 

Upper Balsas 

7 Flaveria kochiana, Vernonia karvinskiana. Upper Balsas 

8 Sinclairiopsis klattii Upper Balsas 
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Abstract 

Aim 

Biogeographic regionalization classifies zones in terms of their biotas and contributes to 

understanding the ecological and historical factors that affect the distribution of species. 

We use Ecological Niche Modeling (ENM) complements missing information on the 

distribution of species and the implementation of biogeographic analysis. 

Location 

Balsas Depression Province, Mexico 

Methods 

Based on parameters documented in previous collections and environmental variables, 

ecological niche modeling was carried out to determine the most suitable environmental 

conditions for a species to thrive (i.e., the species’ ecological niche). They were used to 

obtain the biogeographic regionalization of the Seasonally dry tropical forest (SDTF) in the 

Balsas Depression (BD), Mexico, through spatial analysis. We constructed ENM of 134 

flowering plant species distributed preferentially in the SDTF (characteristic species) and 

endemic to the BD using Maxent algorithm. Subsequently, we obtained an incidence matrix 

based on the information from the 134 ENM, which was used to analyze the turnover of 

species in Biodiverse software. The turnover matrix was used for Non-metric 

multidimensional scaling (NMDS) ordination and clustering analyses. Finally, the 
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environmental predictors most related to species turnover were identified using the relative 

environmental turnover method. 

Results 

The clustering analysis divided the SDTF in the BD into four floristic districts—two 

located in its western part and two in the eastern region. The NMDS differentiated, in the 

first component, two districts in the western region and one in the eastern. Seven 

environmental variables contributed significantly to explaining the turnover of species in 

these districts; the most significant were the elevation, pH, and precipitation of the coldest 

quarter. 

 

Main conclusions 

The use of ENM for the regionalization of areas with high species richness allows for a 

more detailed determination of subregions and the distribution patterns of the species that 

define the limits of those subregions. This provides a more solid theoretical basis for the 

investigation of biogeographic patterns. 

Keywords: Angiosperms, Biodiverse, Endemism, Maxent, Phytogeography, Precipitation, 

Species distribution, Turnover species.  
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Introduction 

Knowing the distribution of species is essential to understand the factors that promote 

geographic variation in species richness, as well as preserving species in the face of the 

current crisis of biodiversity loss (Whittaker et al., 2005). The development of tools that 

relate occurrence data with environmental variables has allowed for more precise 

knowledge of species’ geographic distributions (Nix, 1986; Soberón & Nakamura, 2009). 

Ecological niche models (ENM) make it possible to determine the most suitable 

environmental conditions for a species to thrive (i.e., the species’ ecological niche, sensu 

Grinnell, 1924), based on parameters documented in previous collections and 

environmental variables. ENM thus fill gaps towards a better understanding of 

biogeographic patterns. 

 The recognition of biogeographic regions is the basis for biodiversity and 

conservation studies (Myers et al., 2000; Abell et al., 2008; Kissling et al., 2012; Baker & 

Couvreur, 2013; Vilhena & Antonelli, 2015), as biogeographic regions represent the 

biogeographic history that has shaped the distribution of species communities. The taxa that 

are most frequently used to define biogeographic regions are vertebrates (Wallace, 1876; 

Holt et al., 2013) and vascular plants (Takhtajan, 1986; Slik et al., 2018). The 

biogeographic regions of animals (zoogeographic regions) and plants (phytogeographic 

regions) show many similarities, but also important differences that reflect their responses 

and interactions with the environment (Cox, 2001). 

 In Mexico, the Balsas Depression (BD) has been used in various biogeographic 

regionalizations that include groups of fauna and flora (Flores-Tolentino et al., 2021). 

Based on the work of Smith (1941) with lizards of the genus Sceloporus, to that of Gámez 

et al. (2014) with trees of the genus Bursera, it has been proposed that the province be 
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divided into two districts: Balsas Superior and Balsas Inferior. However, the geographic 

limits of these districts remain controversial due to the complex biogeographic history of 

the biological groups used in the former studies. In a previous study, Flores-Tolentino et al. 

(2021) proposed the regionalization of the BD, considering the data of the species of the 

Asteraceae family as a surrogate for biodiversity. Their results consider two 

phytogeographic districts, called Balsas Oriental and Balsas Occidental (generally 

comparable to the Balsas Inferior and Balsas Superior of previous authors, respectively). 

The BD is one of the 17 provinces recognized by Rzedowski (1978), with an 

important richness of species and endemisms (Rzedowski, 1991, 1991a). This is a result of, 

among other factors, its rugged orography and climatic heterogeneity (Fernández-Nava et 

al., 1998). Despite the importance of the BD, it has not been easy to circumscribe its 

geographical limits (Pérez-García et al., 2012; Méndez-Toribio et al., 2014). The 

importance of the regionalization of the BD lies mainly in the identification of important 

phytogeographic areas due to species sharing and richness of endemic species, in which 

further studies can be carried out aimed at their protection and management. In the present 

study, the use of ENM in a broad taxonomic spectrum of species from the SDTF is 

expected to provide more detailed biogeographic boundaries than those obtained with the 

records of Asteraceae species.  

To test the hypothesis that ENM helps refining finer limits on BD regionalization, 

we used a group of endemic and SDTF-characteristic Angiosperm species. “Characteristic” 

species refers to species that are preferentially distributed in the biome, with more than 50 

% of their records falling within it. The distribution of these species was estimated using 

ENM, and the information obtained was used in the spatial analyses to propose the 

phytogeographic regionalization of the BD. 
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Methods 

Study area 

The BD is located between the Trans-Mexican Volcanic Belt and the Sierra Madre del Sur 

in southwestern Mexico and includes part of the states of Guerrero, Jalisco, México, 

Michoacán, Morelos, Oaxaca, and Puebla, with an average altitude of 1,000 m asl 

(Ferrusquía- Villafranca, 1993, Fernández-Nava et al., 1998). The climate in the study area 

is dry-warm, with rains in the summer. The average annual temperature is 27.1 °C, 

reaching its maximum in May, with temperatures up to 30.2 °C. The average annual 

precipitation is 978 mm, 80 % of which falls between the months of June and September, 

with a marked dry season from October to May (Fernández-Nava et al., 1998). The type of 

vegetation present in the area is SDTF (tropical deciduous forest sensu Rzedowski, 1978). 

The BD is characterized by presenting a significant number of endemic plant species 

(Rzedowski, 1991a; Rodríguez-Jiménez et al., 2005) and is considered a center of 

diversification of the genus Bursera (Rzedowski et al., 2005). 

 

Species selection 

Consultation of the databases of the World Network of Information on Biodiversity 

(REMIB) (www.conabio.gob.mx/remib/doctos/remib_esp.html) and of the Biodiversity 

Informatics Unit (UNIBIO-UNAM; www.unibio.unam.mx/html/unibio.htm) detected 5,104 

records belonging to 134 species, 112 of which are endemic to the BD and 22 considered 

characteristic of the SDTF. The species nomenclature follows Tropicos.org. The species 

included in the analysis had at least five records, the minimum number suggested to make a 

satisfactory ENM (Pearson et al., 2007). 
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Environmental variables 

A total of 58 environmental variables were used, with a resolution of 30 arc seconds and a 

cell size of ~1 km2. Twenty-six were climatic variables (Fick & Hijmans, 2017), nine were 

edaphic, nine topographic, and 14 include data from remote sensors (Cruz-Cárdenas et al., 

2014). To avoid collinearity among the variables, Pearson correlation tests were performed, 

and only uncorrelated (Pearson correlation less than 0.7) variables were retained, which 

synthesize the environmental variability of the species studied (Dormann et al., 2013). It is 

important to eliminate collinearity to increase the efficiency of the models and to decrease 

their uncertainty (De Marco & Nóbrega, 2018). 

 

Ecological niche models (ENM) 

The process of obtaining the ENM of the selected species consisted of first mapping the 

points to detect inconsistencies with the known distribution of the species and 

georeferencing the locations that add information on the distribution of the species. 

Subsequently, spatial autocorrelation of the points was eliminated in order to increase the 

pressure of the models (Veloz, 2009), taking a distance of 5 km as the separation distance 

between them. A 5 km distance threshold was defined because there is similar 

environmental heterogeneity between records, whereas, at a greater distance, environmental 

conditions show significant variation (Graham et al., 2008). In addition, the BD polygon 

(Flores-Tolentino et al., 2023) was defined as the accessible area (M) for all species (Barve 

et al., 2011). The spatial autocorrelation of the points and ENM were constructed using the 

ENMTML package (Andrade et al., 2020) in R 4.0.3 (R Core Team, 2021), implemented in 

RStudio 1.3.1093 (RStudio Team, 2020). 
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 The following process was carried out in ENMTML. The occurrence data for each 

species were divided using the Bootstrap method for species with 5 to 20 records and k-fold 

cross-validation for species with 20 or more records (Merow et al., 2013). The algorithm 

used for modeling was Maxent v3.4.3 (Phillips et al., 2020). The configuration of the 

models was carried out with the default configuration implemented by the modeling 

algorithm. The models were converted to binary using the lowest presence threshold (LPT), 

which is a conservative threshold and identifies pixels that are at least as suitable as the 

lowest value associated with the presence of a species (Pearson et al., 2007). The evaluation 

of the performance of the ENM was based on the values of AUC (Area under the curve), 

which is an independent matrix of the threshold that varies from 0 to 1. AUC is considered 

to indicate good performance when it is above 0.8 (Allouche et al., 2006). The True Skill 

Statistics (TSS) values were also used; it is a threshold-dependent metric, whose values 

vary between -1 and +1, in which values greater than 0.5 are acceptable and values greater 

than 0.7 are considered good (Allouche et al., 2006). 

 

Biogeographic regionalization of the seasonally dry tropical forest 

Classification analysis 

Species turnover analysis was carried out in Biodiverse software version 2.1 (Laffan et al., 

2010), using the information from the ENM of the 134 species. An incidence matrix was 

obtained for each species, considering as a base a grid network of 0.25° × 0.25° (159 grid 

cells). For each grid cell, the incidences per species were summed to obtain their richness 

values (alpha diversity), as were their dissimilarity values using the βSimpson (βSim) 

dissimilarity index (Tuomisto, 2010). This index reduces the effect of the imbalance in the 

number of species between cells and is calculated using the following formula: 
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𝛽𝑠𝑖𝑚𝑖,𝑗 = 1−
𝑎

𝑎 + min(𝑏, 𝑐)
 

 

where a is the number of shared species between cells i and j, b is the number found in i but 

not j, and c is the number found in j but not i. A value close to 0 of βsim indicates that 

many taxa are shared (low turnover), while a value close to 1 means a low proportion of 

shared taxa (high turnover) between two cells. 

The dissimilarity matrix (βSim) was used for cluster analysis, using the WPGMA 

clustering method (weighted pairwise group method using the arithmetic mean), using the 

Biodiverse program (Laffan et al., 2010). The results of the cluster analysis allowed us to 

identify groups of cells with similar sets of species. The WPGMA algorithm evaluates the 

contributions of the groups by the number of terminal nodes (grid cells of the data set) they 

contain, ensuring that each grid cell contributes equally to each grouping it belongs to 

(González-Orozco et al., 2014).  

 

Ordination analysis 

Ordination analysis was performed using Nonmetric multidimensional scaling (NMDS). 

This analysis is a widely used technique to obtain projections in two dimensions of 

multivariate data, from the organization of objects (in our case, a set of grid cells), along 

reduced axes according to taxonomic composition (González-Orozco et al., 2014). For this 

analysis, we first needed to identify the environmental predictors with the highest 

explanatory value of the species richness studied for the STDF in the DB; we did this using 

a redundancy analysis. This method extracts and summarizes the variation in a set of 
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response variables that explain the variation in the data (McCune & Grace, 2002). These 

analyses were carried out in the statistical program R 4.0.3 (R Core Team, 2021). In the 

analysis, one incidence matrix of the 134 modeled species and another with environmental 

data of 23 environmental variables (climatic, edaphic, and topographic) selected by means 

of a correlation analysis from a total set of 58 covariates (p<0.7) were used. As a result of 

the redundancy analysis, 15 variables were obtained, explaining 22 % (p = 0.001) of the 

total accumulated variance (Table 1). 

 Once selected the predictor variables, the NMDS analysis was carried out. This 

analysis used the ’metaMDS’ function from the Vegan package in in R 4.0.3 (Oksanen et 

al., 2020; R Core Team, 2021). The results obtained from the NMDS were used to calculate 

the relationship between environmental predictors and species turnover using the relative 

environmental turnover (RET method, using the vector adjustment of the envfit function of 

the Vegan package in R (Oksanen et al., 2020; R Core Team, 2021), which calculates the 

relationship between environmental predictors and species turnover and groups the cells 

accordingly. 

 

Results 

The 134 species for which we constructed ENMs included, among others, Brongniartia 

cuneata (Fabaceae) and Cosmos mattfeldii Sherff (Asteraceae), used as examples of the 

endemic species, as well as Bursera crenata (Burseraceae) and Bursera mirandae 

(Burseraceae), as examples of two characteristic species (Figure 1). Based on the AUC 

evaluation metric, 70 % of the ENMs showed an average AUC of 0.8, while for the TSS, 
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74 % presented values >0.5. Therefore, the models obtained had good predictive value 

(Supplementary Material 1). 

 The stacking of the ENM (Figure 2) was considered to represent the potential 

distribution of the SDTF flora and was used to perform the biogeographic regionalization 

analysis. Figure 3 provides a more detailed regionalization of the SDTF in the DB. The 

dendrogram illustrates six groups, four of which are clearly differentiated (1, 2, 5, and 6), 

defining phytogeographic units or phytochoria (Figure 3). 

The four main groups defined in the dendrogram (considered floristic districts) were 

characterized by species with specific climatic or topographic requirements. The 

phytogeographic unit located in the west of the province (Group 2, Figure 3B), which we 

will refer to as the Western Balsas district, included areas between 0 and 1,600 m asl, with 

high average temperatures (up to 29.5 °C) and an average rainfall of 533 to 1,625 mm. This 

district was characterized by species such as Acalypha pippenii McVaugh, Bidens 

esmartinezii Villaseñor, and Bursera paradoxa Guevara & Rzed., whose distribution in the 

BD is restricted to this district.  

Towards the center of the province (Group 1, Figure 3B) is the Central Balsas 

district, which ranged from 354 to 1,614 m, had average temperatures ranging from 18.6 °C 

to 28.1 °C and rainfall between 774 mm and 1,506 mm. Its exclusive species included 

Brongniartia cuneata L.B. YE. & B.G. Schub., Brongniartia funiculata L.B. YE. & B.G. 

Schub., and Brongniartia proteranthera L.B. YE. & B.G. Schub. 

The Eastern Balsas Depression district (Group 5, Figure 3B) had the highest 

altitudes, ranging from 826 to 1,622 m, average temperature between 19.7 °C and 25.5 °C 
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and an average annual rainfall between 486 mm and 1,712 mm. This district was 

characterized by species such as Brongniartia alvarezii Cruz Durán, Bustam. & Dorado, 

Bursera bolivarii Rzed., Bursera bonetii Rzed., and Bursera mirandae C.A. Toledo. Group 

6 (Figure 3B) was considered a subgroup of this Eastern Balsas Depression district because 

it shared 98 % of its species. 

The first NMDS axis (NMDS 1) indicated a geographic break that divided the BD 

into three geographic areas (Figure 4A). Unlike the pattern found by the classification 

method, in the eastern part of the BD, only one district was formed. The pattern produced 

by the second axis (NMDS 2; Figure 4B) differed both from the first axis and from the 

classification analysis. This eastern BD section shows two groups but their circumscription 

do not match those of the classification analysis. 

In the Relative Environmental Turnover (RET) analysis, the stress value (0.07) 

suggested a good fit of the environmental data in relation to the species composition change 

values in the NMDS ordination (Figure 5). Of the 15 variables obtained in the redundancy 

analysis with the greatest significance, seven were significantly related to species turnover 

(p≤ 0.001). The turnover in the NMDS1 (Figure 5) was positively correlated with the 

digital elevation model (MEXDEM; r2=0.11, p<0.001), Magnesium (MEXMG, r2=0.16, 

p<0.001) and pH (MEXPH; r2=0.16, p<0.001), while the variables with strongest negative 

correlation were organic carbon (MEXCO; r2=-0.15, p<001) and the precipitation of the 

coldest quarter (BIO_19, r2=0.13, p<0.001). In dimension 2 of the NMDS (Figure 5), the 

variables that presented the highest correlation values were real annual evapotranspiration 

(EVANUAL, r2=0.30, p<0.001) and Sodium (MEXNA; r2=- 0.12, p<0.001). 
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Discussion 

ENM covers the limitations in the data available about the presence of species in some of 

the sparsely sampled grid cells throughout the study area. The sum (stacking) of the ENMs 

of the modeled species also contributed to identifying biogeographic regions and indicator 

species for each region. Therefore, as the distributions of the species are modeled 

individually, compiling the models the species richness of each square can be estimated to 

refine incomplete information on the distributions of species (Algar et al., 2009; Guisan & 

Rahbek, 2011). These tools provided a good approximation of the current potential 

distribution of the species. 

 The distribution analysis with the set of species analyzed identifies more regions 

than those reported in studies carried out with the genus Bursera (Gámez et al., 2014) or 

Asteraceae (Flores-Tolentino et al., 2021). In the present work, the focus was the 

regionalization of the biome that characterizes this province (i.e., SDTF), where six floristic 

groups (phytochoria) were identified. Four of these floristic groups stand out (Figure 3A) in 

that they are defined by species that respond to physiographic and environmental 

characteristics of the rugged orography of the BD. For example, group 2, called the 

Western district (also known as the Upper Balsas; Rzedowski, 1978; Gámez et al., 2014), 

has the most extreme temperature conditions in the BD, with average temperatures reaching 

28.1 °C. It also contains lower altitudes than the other groups (average altitude 1,692 m). 

Two of the four phytochoria identified in the dendrogram—the Western district and 

the Eastern district—correspond to the districts previously identified and recognized 

(Rzedowski, 1978; Espinosa et al., 2006; Gámez et al., 2014). These previous proposals are 

comparable with the one obtained here in terms of geographical position, but not on 
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occupied surface. Our results differ from previous studies in that we found evidence of a 

central area (Group 1 in Figure 3B), characterized by species of the genus Brongniartia, 

such as B. cuneata, B. funiculata, and B. proteranthera. This is why Dorado et al. (1992) 

identified the BD as a diversification center of the Brongniartia genus, also the case for 

Bursera.  

The central-eastern district could be considered a transition zone due to the 

convergence of physical barriers, such as the Zopilote Canyon to the southeast, the Sierra 

de Taxco, and the sierras of Sultepec and Teloloapan in the center. Miranda (1947) 

considered these mountains to mark the limit between the upper and lower basins of the 

Balsas River. In addition, these orographic characteristics allowed us to differentiate the 

floristic composition of the Western and Eastern districts. Group 6 (Figure 3B) was 

considered part of the Eastern district because they share 98 % of their species, resulting in 

quite similar floristic composition. In addition, both Eastern and Western districts harbor 

more than two endemic species, which is a rule to define them as define them as endemism 

and/or biogeographic areas (Escalante, 2009). 

Environmental variables that correlate with species turnover—particularly the 

digital elevation model—play an important role in differentiating species composition. 

Gentry (2001) considered elevation a deterministic variable in species composition at 

different elevation gradients. Thus, at lower altitudinal floors, the species richness is 

greater, then tends to decrease as the elevation increases (Vázquez & Givnish, 1998; Cui & 

Zheng, 2016; Quintero & Jetz, 2018). Our results were consistent with those findings; 

districts with low altitudes recorded a higher number of species (for example, the Central 

Balsas district; 120 species; Supplementary material 2). 
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Real annual evapotranspiration is another variable that was positively correlated 

with species turnover in the area called Balsas Central. This covariate is a crucial indicator 

of atmospheric drought stress, which promotes changes in species turnover (Trejo & Dirzo, 

2002; Lebrija-Trejos et al., 2010; Méndez-Toribio et al., 2020). This explains the 

importance of real annual evapotranspiration in this area, characterized by the occurrence 

of important topographic accidents, such as the Sierra de Taxco or the Zopilote Canyon. 

Other covariates that influenced the species grouping were the physicochemical 

characteristics of the soil, such as the sodium or magnesium content and the pH. They help 

to explain the grouping of species in more humid environments, such as the BD’s Eastern 

district (Daly et al., 2015). Despite the positive correlation of the soil physicochemical 

variables with species turnover, the role of soils in the distribution of species is unclear, 

unlike precipitation (Dattaraja et al., 2018). On the other hand, organic carbon, which was 

important in the western zone of the BD, indicating a negative correlation with species 

turnover, which is probably a result of the fact that carbon levels tend to increase in sites 

with water deficit (Campo et al., 2016). The importance of the soil physicochemical 

variables accounting for the species richness in the SDTF at regional scales are hypotheses 

that need to be tested in further studies, due to the scarcity or poor quality of information on 

its participation in the grouping of species in this biome. Precipitation is the most relevant 

variable in this seasonally dry biome in determining the distribution of species (Dirzo et al., 

2011; Zhang et al., 2016; Gei et al., 2018). 

Ecological niche models, as demonstrated here, can be used in biogeographic 

studies at regional scales. In this study, they complemented the collection efforts, enriching 

the knowledge of the distribution of the species studied. The use of endemic and 
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characteristic plant species reflected in a better resolution of the phytogeographic districts 

circumscription, compared to previous regionalization (Rzedowski, 1978, Gámez et al., 

2014; Flores-Tolentino et al., 2021). The physicochemical variables of the soil also turned 

out to be of great importance in circumscribing districts recognized in the BD. Regarding 

the grouping methods used (classification and ordination), the cluster turned out to be the 

most appropriate method for defining the districts, since it is the one that best suited the 

known data and the distribution patterns of the species in the BD. This method could thus 

be used to delimit other regions of interest. 
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Table 1. Variables that constitute the most parsimonious model from the redundancy 

analysis. Variables are ordered based on their F value (Fisher's statistic), from smallest to 

largest. Df = degrees of freedom, AIC = Akaike Information Criterion. Significance codes:  

0.001 ‘‘**’’ 0.01 ‘‘*’’ 0.05 ‘‘.’’. 

Variable Df AIC F NMDS1 NMDS2 r2 

Sodium absorption radius 

(MEXRAS) 
1 -376.5 3.0389** 

-

0.99859 0.053 0.179** 

Potassium (MEXK) 1 -376.21 3.2965** 0.92783 -0.373 0.0661** 

Diurnal anisotropic heating 

(DAH) 
1 -376.18 3.3192** 

0.20726 0.97829 0.0067* 

Moderate resolution imaging 

spectroradiometer May 2009 

(MODISMAY) 

1 -376.15 3.3474** 

0.66445 

-

0.74733 0.0512* 

Calcium (MEXCA) 1 -375.76 3.6799** 
0.96968 

-

0.24439 0.4461** 

Isothermality 

(BIO02/BIO07) (* 100) 

(BIO_03) 

1 -376.4 3.1324** 

0.85665 0.51591 0.0216* 

pH (MEXPH) 1 -376.11 3.3776** 0.91591 0.40139 0.1599*** 

Magnesium (MEXMG) 1 -375.91 3.5547** 0.71044 0.70376 0.1636*** 

Moderate resolution imaging 

spectroradiometer April 

2009 (MODISABR) 

1 -375.83 3.6164** -

0.99866 0.05173 0.1133** 

Digital elevation model 

(MEXDEM) 
1 -373.7 5.4745** 

0.98592 

-

0.16723 0.1093*** 

Organic carbon (MEXCO) 1 -373.42 5.7168** 
-

0.95191 0.30637 0.1516*** 

Sodium (MEXNA) 1 -373.35 5.7829** 0.56249 0.8268 0.1187*** 

Precipitation of the warmest 

quarter (BIO_18) 
1 -373.12 5.9812** 

-

0.39932 0.91681 0.0128* 

Precipitation of the coldest 

quarter (BIO_19) 
1 -371.98 6.9927** 

-

0.94673 

-

0.32203 0.1329*** 

Actual annual 

evapotranspiration 

(EVAANUAL) 

1 -371.41 7.4979** 
-

0.58145 

-

0.81358 
0.3007*** 
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Figure 1. Ecological niche models of two endemic species of the Balsas Depression (A and 

B) and two characteristic species of the seasonally dry tropical forest (C and D). 
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Figure 2. The sum of 134 ecological niche models of endemic and/or characteristic 

species of the Balsas Depression.  
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Figure 3. Floristic districts identified using angiosperm species from the Seasonally dry 

tropical forest of the Balsas Depression. (A) Dendrogram showing floristic similarity. (B) 

Geographical distribution of the groups identified in the dendrogram; the colors on the map 

correspond to the groups shown on the dendrogram. (Used dissimilarity coefficient: 

βSimpson; clustering method: WPGMA: weighted pairwise group method using the 

arithmetic mean). 
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Figure 4. Floristic districts of the Seasonally dry tropical forest, based on the Non-metric 

multidimensional scaling (NMDS) method. A) Results shown on axis 1 of the NMDS. B) 

Results shown on axis 2 of the NMDS. Colors indicate the four species turnover classes. 

 

Figure 5. Environmental variables plotted as predictors of environmental turnover, 

calculated for the 134 study species. Vectors are shown only for highly significant variables 

(p<0.001) inferred from Non-metric multidimensional scaling (NMDS) ordination. Real 

annual evapotranspiration (EVANUAL), Sodium (MEXNA), pH (MEXPH), digital 

elevation model (MEXDEM), precipitation of the coldest quarter (BIO_19), Magnesium 

(MEXMG) and organic carbon (MEXCO). OC: Western Balsas Depression district, CE: 

Central Balsas Depression district, OR: Eastern Balsas Depression district, and TA: Taxco 

Balsas Depression district.  
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Appendix S1. Modeled species used in biogeographic regionalization analyses (N = 134). 

For each species, the number of records used for the modeling (occurrences) is indicated, 

like the performance value of the model estimated through the AUC and True Skill 

Statistics (TSS). 

Species Occurrencess AUC TSS 

Abutilon mucronatum 9 1.000 1.000 

Acaciella igualensis 24 0.601 0.208 

Acalypha pippenii 6 1.000 1.000 

Aeschynomene hintonii 10 0.944 0.833 

Aeschynomene paucifoliolata 10 0.944 0.833 

Agave angustiarum 16 0.720 0.600 

Alloispermum longiradiatum 8 0.500 0.000 

Aphelandra lineariloba 5 1.000 1.000 

Aphelandra verticillata 14 0.766 0.000 

Aulosepalum tenuiflorum 8 0.500 0.250 

Backebergia militaris 15 0.780 0.200 

Begonia cylindrata 11 0.889 0.833 

Bidens hintonii 8 0.750 0.500 

Bidens mexicana 6 0.875 0.750 

Bonellia pringlei 13 0.969 0.875 

Brongniartia bicornuta 5 1.000 1.000 

Brongniartia cuneata 6 1.000 1.000 

Brongniartia funiculata 8 1.000 1.000 

Brongniartia inconstans 5 1.000 1.000 

Brongniartia lupinoides 28 0.816 0.429 

Brongniartia montalvoana 21 0.983 0.909 

Brongniartia mortonii 5 0.500 0.500 

Brongniartia oligosperma 16 0.960 0.700 

Brongniartia podalyrioides 69 0.782 0.188 

Brongniartia vazquezii 8 1.000 1.000 



106 
 

Bursera aspleniifolia 22 1.000 1.000 

Bursera bolivarii 37 0.869 0.368 

Bursera bonetii 13 1.000 1.000 

Bursera chemapodicta 12 1.000 1.000 

Bursera confusa 10 1.000 1.000 

Bursera coyucensis 38 0.827 0.447 

Bursera crenata 37 0.879 0.649 

Bursera discolor 61 0.905 0.545 

Bursera infernidialis 27 0.976 0.783 

Bursera kerberi 39 0.759 0.263 

Bursera laxiflora 11 0.722 0.667 

Bursera mirandae 45 0.906 0.468 

Bursera paradoxa 23 0.961 0.693 

Bursera sarcopoda 12 1.000 1.000 

Bursera sarukhanii 39 0.944 0.591 

Bursera submoniliformis 96 0.869 0.479 

Bursera suntui 25 0.984 0.840 

Bursera tecomaca 5 1.000 1.000 

Bursera toledoana 5 1.000 1.000 

Bursera trifoliolata 19 0.931 0.917 

Bursera trimera 46 0.885 0.413 

Bursera vejar-vazquezii 50 0.845 0.440 

Calycobolus nutans 59 0.773 0.361 

Castilleja aurea 20 0.755 0.300 

Chrysanthellum involutum 8 1.000 1.000 

Cissus tuberosa 9 0.833 0.833 

Cnidoscolus rostratus 22 0.777 0.273 

Cordia globulifera 11 0.889 0.667 

Cordia igualensis 12 0.750 0.375 

Cosmos mattfeldii 5 1.000 1.000 
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Cosmos pacificus 30 0.664 0.233 

Crossopetalum managuatillo 16 0.880 0.800 

Crusea psyllioides 18 0.800 0.700 

Cuphea glossostoma 12 1.000 1.000 

Cuphea viscosa 7 0.750 0.500 

Cymophora pringlei 5 1.000 1.000 

Dalea cinnamomea 5 0.500 0.500 

Dendroviguiera guerrerana 6 1.000 1.000 

Dendroviguiera puruana 18 0.920 0.800 

Desmodium painteri 9 0.833 0.500 

Dicliptera haenkeana 19 0.750 0.333 

Dioscorea gallegosi 13 0.625 0.250 

Dioscorea morelosana 15 0.540 0.200 

Dioscorea platycolpota 10 0.889 0.333 

Erythrina oliviae 6 0.750 0.500 

Erythroxylum pringlei 8 0.875 0.750 

Euphorbia apatzingana 8 1.000 1.000 

Euphorbia calcicola 9 1.000 1.000 

Euphorbia umbellulata 15 0.840 0.600 

Fernaldia asperoglottis 27 0.888 0.629 

Galphimia paniculata 36 0.585 0.167 

Gaudichaudia diandra 10 0.389 0.167 

Gossypium laxum 10 0.861 0.500 

Gossypium lobatum 11 1.000 1.000 

Gossypium schwendimanii 6 1.000 1.000 

Guardiola pappifera 5 0.000 0.000 

Heliopsis parviceps 7 0.500 0.500 

Hilaria hintonii 8 0.875 0.750 

Jatropha galvanii 5 1.000 1.000 

Jatropha stephanii 10 1.000 1.000 
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Karwinskia johnstonii 17 0.600 0.200 

Lasianthaea squarrosa 15 0.980 0.900 

Lonchocarpus andrieuxii 15 0.880 0.600 

Lonchocarpus balsensis 9 1.000 1.000 

Lonchocarpus epigaeus 6 1.000 1.000 

Lonchocarpus obovatus 26 0.867 0.538 

Lonchocarpus parviflorus 6 1.000 0.750 

Lonchocarpus schubertiae 15 0.960 0.900 

Lonchocarpus spectabilis 6 1.000 1.000 

Malaxis urbana 6 0.625 0.500 

Manihot mcvaughii 7 1.000 1.000 

Manihot tomatophylla 13 0.969 0.875 

Marina holwayi 10 1.000 1.000 

Matelea caudata 10 0.778 0.333 

Melampodium dicoelocarpum 17 0.800 0.500 

Melampodium nutans 13 0.844 0.500 

Mimosa egregia 10 1.000 1.000 

Mimosa rhododactyla 30 0.584 0.100 

Mimosa rosei 19 0.903 0.667 

Nissolia hintonii 7 1.000 1.000 

Pavonia chlorantha 7 0.625 0.500 

Pavonia oxyphylla 14 0.844 0.500 

Pectis decemcarinata 12 1.000 1.000 

Pectis exilis 6 0.750 0.500 

Pectis holochaeta 17 0.860 0.600 

Pectis linifolia 19 1.000 1.000 

Phoradendron dolichocarpum 5 1.000 1.000 

Physodium adenodes 15 0.560 0.000 

Polianthes bicolor 6 1.000 1.000 

Porophyllum pringlei 12 0.781 0.375 
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Ruellia foliosepala 10 0.944 0.500 

Rumfordia revealii 5 1.000 1.000 

Rytidostylis longisepala 14 0.844 0.625 

Senna multifoliolata 8 1.000 1.000 

Sida michoacana 5 1.000 1.000 

Simira mexicana 15 0.900 0.600 

Solanum grayi 17 0.860 0.600 

Stenocereus chrysocarpus 6 0.625 0.500 

Stevia mitopoda 5 1.000 1.000 

Steviopsis amblyolepis 5 1.000 1.000 

Suberogerens cyclophylla 12 0.750 0.625 

Tephrosia abbottiae 5 1.000 1.000 

Tetramerium glutinosum 19 0.750 0.417 

Tetramerium rubrum 14 0.406 0.000 

Thevetia pinifolia 5 0.500 0.500 

Triumfetta mexiae 9 0.889 0.667 

Trixis alata 19 0.694 0.333 

Waltheria pringlei 48 0.780 0.146 

Waltheria tridentata 16 0.980 0.900 

 

 

Appendix S2. Taxonomic distribution of the Angiosperms in the groups in Balsas 

Depression. Groups: OC: Western Balsas Depression district, CE: Central Balsas 

Depression district, OR: Eastern Balsas Depression district and TA: Taxco Balsas 

Depression district. 

 

Groups Families Genera Species Endemics Elevation Temperature 

(°C) 

Precipitation 

(mm) 
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OC 24 59 104 5 0-1600 17.9-29.5 533-1625 

CE 26 68 120 2 354-1614 18.6-28.1 774-1506 

OR 26 68 112 1 826-1622 19.7-25.5 486-1712 

TAX 26 67 109 1 1030-1587 21.0-24.8 799-1162 

TOTAL 27 74 134 
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Capítulo VI. Discusión y conclusiones generales. 

 

La complejidad de delimitar la Depresión del Balsas 

La Depresión del Balsas (DB) cuenta con al menos una decena de propuestas de 

regionalización como provincia biogeográfica, aunque sus límites están definidos atendiendo 

diferentes estrategias metodológicas y grupos de estudio (Smith, 1941; Rzedowski, 1978; 

Ramírez-Pulido y Castro-Campillo, 1990; Ferrusquía Villafranca, 1990; Escalante et al., 

1993; Arriaga et al., 1997; Espinosa et al., 2008; Morrone, 2004, 2014; Morrone et al., 2017), 

Por esta razón se plantea la pregunta de ¿cuál es la mejor propuesta para realizar estudios 

biológicos y/o ecológicos o de otra índole sobre las especies que ahí habitan? La respuesta 

quizás dependerá del grupo de estudio. En la presente investigación se planteó una propuesta 

de regionalización enfocada a las plantas, con el propósito de homogenizar la estrategia 

metodológica de regionalización que pueda ser utilizada en estudios futuros. En este 

contexto, en el Capítulo III se hace una propuesta de delimitación geográfica y florística de 

la DB, basada en un método sistemático, considerando análisis de información cartográfica 

(subcuencas hidrológicas, que incluyen al sistema de ríos que desemboca al Río Balsas) y 

análisis estadísticos de datos florísticos disponibles para la región. Estos análisis muestran 

una circunscripción de la DB acotada por los límites de las subcuencas hidrológicas y se 

propone entonces a la DB como una región geográfica de tierras bajas, ubicada entre el Eje 

Volcánico Transversal y la Sierra Madre del Sur. 

Un aspecto importante que se debe destacar es la posición biogeográfica de la 

desembocadura del Río Balsas al Océano Pacífico como parte de la provincia. Al evaluar las 

disimilitudes florísticas (recambio de especies) de las celdas que corresponden a la 

desembocadura del Río Balsas, se concluye que es un área compleja y su heterogeneidad 
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florística sugiere que la desembocadura constituye una zona de transición, en donde se 

mezclan elementos propios de la DB, con especies más afines en su distribución con la 

Provincia de la Costa del Pacífico (e.g., Aphelandra madrensis o Jatropha sympetala). 

Otro resultado relevante del Capítulo III fue la circunscripción del BTES, como el 

bioma mejor representado en la DB (72% de su superficie). Con información de las especies 

de la familia Asteraceae como subrogado, familia que es considerada de las más importantes 

por su representatividad en cuanto al número de especies en la DB (Rzedowski, 1978; 

Villaseñor, 1987; Fernández-Nava et al., 1998; Rodríguez-Jiménez et al., 2005), se determinó 

el límite altitudinal superior de lo que aquí se denomina BTES. Dicho límite se estableció a 

los 1,627 m, cota de elevación similar (1,600 m) a la propuesta por Fernández-Nava et al. 

(1998). 

Regionalización biogeográfica de la Depresión del Balsas 

Partiendo de que la regionalización biogeográfica en México es un tema poco explorado, se 

pretendió proporcionar estrategias metodológicas para este propósito. La primera de ellas es 

abordada en el Capítulo IV, la cual permitió corroborar que la DB puede subdividirse en dos 

distritos, Balsas Oriental y Balsas Occidental, mismos que han sido reconocidos en estudios 

anteriores (Espinosa et al., 2008; Gámez et al., 2014; Morrone et al., 2017). Además, se 

propone una serie de pasos a seguir para la delimitación futura de regiones biogeográficas. 

Otro aporte importante es que a partir de esta propuesta se pueden trazar límites geográficos 

de los dos distritos reconocidos para la DB, que anteriormente no habían sido establecidos. 

Como estrategia metodológica de este capítulo se usó información cartográfica 

disponible y análisis espaciales (análisis multivariados) para definir o corroborar límites 

geográficos previamente establecidos (Ebach et al., 2015). Estos recursos digitales y 

enfoques analíticos favorecen las circunscripciones, haciéndolas más refutables y permiten 
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plantear preguntas y estrategias que coadyuven en la conservación y la propuesta de hipótesis 

de investigación alternativas. En el presente estudio, el uso de tales recursos ayudó a la 

regionalización de una provincia, cuyos límites han diferido por los criterios usados para 

delimitarla (e.g., Smith, 1941; Rzedowski, 1978; Ferrusquía-Villafranca, 1990; Escalante et 

al., 1993; Arriaga et al., 1997; Espinosa et al., 2008). De esta manera, se apoya la idea de que 

la flora vascular es un buen subrogado en la delimitación de la DB y del bioma particular que 

caracteriza a su porción tropical. La estrategia metodológica propuesta puede servir para 

definir de manera más clara y objetiva los límites geográficos en otras áreas de interés. 

La segunda propuesta para la regionalización (Capítulo V) consistió en el uso de 

MNE, los cuales permitieron cubrir las limitaciones de la disponibilidad de datos de presencia 

de especies en algunas de las celdas poco muestreadas a lo largo del área de estudio. La suma 

de las distribuciones potenciales de las especies modeladas también contribuyó a identificar 

regiones biogeográficas y especies indicadoras para cada región. Dado que los modelos de 

distribución de las especies se generan individualmente, la riqueza de especies de cada cuadro 

puede estimarse (con la suma de los modelos elaborados), a partir de información incompleta 

sobre las distribuciones de especies (Algar et al., 2009; Guisan y Rahbek, 2011). Estas 

herramientas proporcionaron una aproximación adecuada de la actual distribución potencial 

de las especies. 

El análisis de la distribución del conjunto de especies analizadas resolvió más 

regiones que las reportadas en trabajos realizados previamente basados en el estudio del 

género Bursera (Gámez et al., 2014) o Asteraceae (Flores-Tolentino et al., 2021). Las cuatro 

fitocorias obtenidas están definidas por especies que responden a características fisiográficas 

y ambientales particulares de la accidentada orografía de la DB. Además, tres de ellas 

albergan endemismos restringidos, por lo que pueden ser considerados áreas de endemismo 
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y unidades biogeográficas distintas (Escalante, 2009). La diferencia de los estudios previos 

con respecto al presente radica en el reconocimiento de un distrito denominado centro 

oriental, caracterizado por especies del género Brongniartia. El distrito centro oriental se 

podría considerar una zona de transición (áreas de superposición de especies, donde la 

composición florística cambia gradual o abruptamente), debido a que allí confluyen barreras 

físicas, como el cañón del Zopilote al sureste, la sierra de Taxco y las sierras de Sultepec y 

de Teloloapan al centro. Miranda (1947) consideró a estas sierras como límite entre las 

cuencas alta y baja del río Balsas, además de que permiten diferenciar la composición 

florística del distrito Occidental (cuenca alta) y el Oriental (cuenca baja). 

Un aspecto importante en la estrategia metodológica aquí seguida es la identificación 

de predictores ambientales importantes que influyen en el agrupamiento de las especies, que, 

si bien varían dependiendo del grupo de especies, algunos mostraron consistencia entre las 

fitocorias encontradas, como la precipitación, la evapotranspiración y las características del 

suelo, importantes en la agrupación tanto de las Asteráceas (Capítulo IV) como de la flora 

representativa (Capítulo V). En ambos estudios se encontró que, a precipitaciones mayores, 

mayor número de especies. Estos resultados concuerdan con lo encontrado por Gentry 

(1982), en muestreos de 0.1 ha de árboles y lianas  2.5 cm de DAP, en bosques tropicales 

censados a lo largo del Neotrópico. Zhang et al. (2016) encontraron una relación igual al 

trabajar con los modelos de distribución de 6828 especies de plantas vasculares leñosas en 

China. Estudios previos destacan el efecto de la precipitación y las propiedades del suelo en 

la configuración de los patrones actuales de diversidad de especies del BTES en la DB (Gei 

et al., 2018; González et al., 2019). En la mayoría de los estudios llevados a cabo en los BTES 

se ha evaluado la precipitación de manera indirecta (e.g., Gei et al., 2018; Raymundo et al., 
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2019; Méndez-Toribio et al., 2020), a través de la disponibilidad de agua en el suelo, 

sugiriendo que es una variable que promueve la riqueza de especies en suelos con mayor 

disponibilidad de este recurso (van der Heijden y Phillips, 2009). Cuando la precipitación ha 

sido evaluada como evapotranspiración o disponibilidad de agua, estacionalidad o variación 

interanual, también ha resultado ser importante en la regeneración, crecimiento y 

supervivencia de las comunidades de plántulas, el ensamble y dinámica de la comunidad, 

rasgos estructurales de las plantas y riqueza de especies (Trejo y Dirzo, 2002; Lebrija-Trejos 

et al., 2010; Zhang et al., 2016; Singh y Chaturvedi, 2018; Méndez-Toribio et al., 2020). A 

pesar de la escala del estudio, la información obtenida es consistente con estudios 

sistematizados realizados a escalas locales. En repetidas ocasiones se ha mencionado a la 

precipitación como impulsor no sólo de la riqueza de especies, sino de la funcionalidad de 

los BTES (Pineda-García et al., 2016; Cortés-Flores et al., 2017; Méndez-Toribio et al., 

2020). A nivel global, diferentes estudios realizados en el Neotrópico fundamentan la 

importancia de la precipitación en la dinámica del BTES (e.g., Portillo-Quintero et al., 2015; 

Singh y Chaturvedi, 2018; Stan y Sanchez-Azofeifa, 2019). Cabe destacar que en México 

son pocos los estudios enfocados a evaluar el efecto de la precipitación sobre los patrones de 

distribución de las especies en los BTES a escalas regionales (Galicia et al., 1999; Valdez-

Hernández et al., 2010; Dirzo et al., 2011; Estrada-Medina et al., 2013; Gámez et al., 2014). 

Por otro lado, las variables edáficas mostraron una correlación más limitada en 

comparación con la precipitación. Sin embargo, se ha demostrado que la composición 

química del suelo en BTES influye en la abundancia y diferentes aspectos funcionales de las 

especies (van Breugel et al., 2018; Werden et al., 2018). Werden et al. (2018) encontraron 

que 94 % de las especies de árboles en el BTES de Costa Rica respondieron a las 

características químicas del suelo; particularmente el calcio, magnesio, sodio y pH se han 
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reportado como promotores en la riqueza y diversidad de especies raras (Daly et al., 2015; 

Xu et al., 2016). 

 Los análisis realizados en el presente estudio confirman la hipótesis de que los 

patrones de recambio de especies son promovidos por los cambios en las condiciones 

ambientales (González-Orozco et al., 2013) y que los mecanismos que causan el patrón de 

disimilitud pueden diferir entre las unidades biogeográficas. Asimismo, en esta investigación 

se identificó que cada unidad biogeográfica presenta características tanto climáticas como 

edáficas que se relacionan con la diferenciación en su composición de especies. Por ejemplo, 

en la unidad Occidental se identificaron condiciones climáticas más extremas que en la 

Oriental. 

El BTES es uno de los biomas más importantes por su alto grado de endemismos, 

pero también el más amenazado por las actividades humanas, como el cambio de uso de suelo 

y el cambio climático (Miles et al., 2006). Las propuestas de su regionalización biogeográfica 

aquí mostradas pueden ser el punto de partida para el análisis del efecto de su amenaza sobre 

las especies que conforman las unidades biogeográficas e identificar especies vulnerables 

que deben tener acciones prioritarias para dirigir propuestas hacia su conservación. 

Este estudio contribuye novedosamente en la aplicación de métodos cuantitativos y 

correlativos que pueden proporcionar una guía para identificar los límites geográficos de 

áreas constituidas por una alta riqueza de especies, como el caso de las Asteraceae o de los 

endemismos en la DB. La relevancia de esta contribución también reside en que el método 

desarrollado puede ser replicable para otros grupos de especies y en otras regiones 

biogeográficas, con el objetivo final de integrar los diversos grupos de interés biológico, 

como serían los grupos representativos de la flora de un sitio o bioma en particular y conocer 

su influencia en la conformación de áreas fitogeográficas. 
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Conclusiones generales 

La disponibilidad actualmente de grandes bases de datos, que incluyen información 

geográfica de la flora, son un recurso trascendental para el análisis cuantitativo de la 

diversidad florística y su arreglo espacial (Sporbert et al., 2019). La información que estas 

contienen es útil para la identificación de patrones florísticos y biogeográficos, destacando 

su gran utilidad en estudios a escalas regional o continental (Jiménez-Alfaro et al., 2018). 

El uso de recursos ambientales y taxones representativos de la biodiversidad permite precisar 

la determinación de los límites de las áreas geográficas de interés. Los dos métodos de 

clasificación y ordenación utilizados para la regionalización al interior de la DB coinciden 

en la identificación de dos áreas florísticas distintas. Por otro lado, la variación climática y 

edáfica del BTES desempeña un papel importante en la agrupación de las especies. Esta 

heterogeneidad ambiental es uno de los factores que ha propiciado que en la DB se concentre 

una alta riqueza de especies. 

El mapeo de los patrones geográficos de la riqueza de especies y la detección de la 

relación entre la riqueza de especies y los factores ambientales, son fundamentales para 

ayudar a conservar la biodiversidad en regiones con una alta diversidad de especies, pero 

también altamente amenazados, como el BTES. La partición de la riqueza en áreas 

geográficas más pequeñas (distritos) permitirá planear estrategias de conservación más 

eficientes enfocadas a la conservación de la mayor riqueza en áreas determinadas. 

Finalmente, esta aproximación de las propuestas de regionalización del BTES en la DB, 

utilizando tanto un subrogado de biodiversidad (Asteraceae) como un grupo de plantas 

representativas (especies características y/o endémicas del BTES), puede estar influenciada 

por el grupo considerado. Por ejemplo, si se consideraran familias de plantas que estén 

caracterizadas por hierbas o árboles preferentemente, la forma de crecimiento probablemente 
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refleje diferentes procesos evolutivos y relaciones ecológicas. Por lo tanto, se esperarían 

resultados diferentes en el agrupamiento de estas especies obteniendo regionalizaciones 

diferentes. En ese caso, será importante interpretar los resultados considerando la influencia 

de estos criterios. 
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