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LAS SELVAS DE UXPANAPA, VERACRUZ-OAXACA,
MEXICO: EVIDENCIA DE REFUGIOS FLORISTICOS
CENOZOICOS*

Tom WeENDT**

RESUMEN

La zona de Uxpanapa del Istmo de Tehuantepee en el extremo sureste de Veracruz y partes
colindantes de Qaxaca, comprende selvas cilido-himedas diversas con precipitaciones medias
anuales en su mayoria superiores a los 4,000 mm, y parece ser un centro de endemismos y
de poblaciones disyuntas. Uxpanapa forma la parte occidental de una irea de alta precipita-
cién que se extiendc en forma de arco hasta el sur de Tabasco y el norte de Chiapas; la elevada
precipitacidn ¢n esta drea se debe al efecto orogréfico de las sierras cercanas, las cuales captan
¢l aire hiimedo proveniente del Golfo de México; dichas sierras son de edad Miocena o mayor.
Esta drea aqui denominada “‘cl drca del arco™, parece ser también un centro de endemismos
y poblaciones disyuntas; estas iiltimas generalmente son disyuntas con respecto a la regién de
alta precipitacién de Izabal y areas colindantes de Guatemala y Belice. Las relaciones florfsti-
cas cn general s¢ mantienen con la flora de Centroamérica. No existen evidencias paleoboténi-
cas de selvas cilido-htimedas bien desarrolladas y de amplia distribucién en el sureste de México,
Guatemala o Belice, durante el periodo comprendido entre el Mioceno y 10,000 afios antes
del presente; sin embargo, algunos datos sugieren la presencia por lo menos temporalmente
de 4reass restringidas de vegetacién cilido-himeda a partir del Mioceno. Se sugiere que la zo-
na de Uxpanapa, en particular, y ¢l drea del arco, en general, sirvid como un refugio para
especics de vegetacién célido-himeda durante periodos adversos del Pleistoceno y probable-
mentc durante épocas anteriores. Los niveles de diferenciacidn de muchos taxa del drea, desde
especies disyuntas hasta géneros endémicos, sugieren que el drea funcioné como refugio du-
rante varios perfodos distintos, Queda implicito en esta hipétesis que el 4rea sirvié como refu-
gio para especies; sin embargo, cs probable que esto se llevé a cabo a través de combinaciones
nuevas a nivel de cornunidad, es decir, un refugio “‘floristico’’ en lugar de *‘vegetacional”’,
de tal manera que la estructura flerfstico-vegetacional de las comunidades anteriores no per-
sistié. El fenémeno de refugios ha jugado un papel importante en el proceso de la evolucién
de las selvas calido-himedas de México y del norte de Centroamérica, donde el intercambio
floristico cen la flora de 4reas subhimedas y la inmigracién reciente de especies de Centro
y Sudamérica también han sido fundamentales.

ABSTRACT

The Uxpanapa area of the Isthmus of Tchuantepec, in extreme southeastern Veracruz and
adjoining Qaxaca, is a region of diverse lowland rain forests with annual average rainfall mostly
above 4000 m. Tt appears to be a center for endemism and disjunct populations. It forms the
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western terminus of a narrow crescent-shaped area of high precipitation which extends east-
ward to southern Tabasco and northern Chiapas; the high rainfall throughout the area is due
to the orographic effect of nearby mountains acting upon moist air from the Gulf of Mexico.
These mountains are Miocene and older. This “‘crescent area’ likewise appears as a whole
to be a center of endemism and disjunct populations. Disjunctions are generally with respect
to the high-precipitation region of Izabal and neighboring areas of Guatemala and Belice, and
relationships of the [lora as a whole are Central American. There is no paleobotanical eviden-
ce for well developed, widespread rain forest in southeastern Mexico, Guatemala, or Belice
from Miocene until ca. 10,000 BP, but some data suggest that elements of this type of vegeta-
tion existed in restricted areas, at least during some periods, from Miocene onward. It is hypo-
thesized that the Uxpanapa area, in particular, and the crescent area in general served as a
refuge area for wet-tropical species during adverse periods of the Pleistocene climatic eyeles,
and probably well before. Radically different levels of differentiation of taxa, [rom merely dis-
junct populations to endemic genera, strongly suggest a number of different, sequential refuge
events. It is suggested that the area served as a refuge for species, but that this probably occur-
red through the formation of new combinations at the community level (a “floristic’’ refuge
instead of a ‘‘vegetational”’ one), such that the previous [loristic-vegetational structure did not
survive intact. It 1s emphasized that refuge phenomena are but one aspect of 2 complex pro-
cess of rain forest evolution in Mexico and northern Central America, where floristic inter-
change with the dryland flora and recent immigrations of species from South and Central America

have also been important.

INTRODUCCION

Se sabe desde hace mucho tiempo que hubo repetidos cambios fuertes en el clima
y la vegetacidén de las zonas templadas durante el Mioceno, el Plioceno, y especialmen-
te, el Pleistoceno. Sin embargo, més recientemente se ha mostradoe que también hubo
cambios igualmente profundos en 4reas tropicales durante los mismos perfodos. La selva
alta perennifolia (hosque tropical perennifolio), que anteriormente era considerada co-
mo un tipo de vegetacién esencialmente estable durante la mayor parte del Cenozoico,
fue repetidamente reducida en su extension durante periodos més frios v/o mas secos,
especialmente durante el Pleistoceno. El concepto de refugio fue propuesto por Halfer
{1969) y por autores més recientes para explicar la sobrevivencia de las selvas himedas
durante estos periodos adversos. En el presente articulo se plantea la hipétesis de la
existencia de un refugio para especics de selvas hiimedas en una region del sureste de
México y se discute la naturaleza de los refugios en esa regién y en zonas cercanas
de Centroamérica.

LAS SELVAS DE UXPANAPA Y AREAS RELACIONADAS

La zona de Uxpanapa comprende una drea de ca. 2000 km?® en la vertiente del
Golfo de México, en la parte oriental del Istmo de Tehuantepec, en el extremo sureste
de Veracruz y partes colindantes de Oaxaca (Fig. 1) (Wendt, 1983). Esta region de
tierras bajas se ubica al pie del extremo norte de la Sierra de Tres Picos y presenta
una vegetacidn de diversos tipos de selvas perennifolias y subperennifolias. La precipi-
tacion media anual en las partes centrales y orientales del drea es de 4000 a 4400 mm
{Wendt, 1983) y seguramente es mayor en el drea de las sierras bajas, con un perfodo
seco bien definido de marzo a maye. La precipitacién elevada se debé principalmente
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al efecto orografico de la Sierra de Tres Picos combinado con los vientos himedos pro-
venientes del Golfo de México. La Sierra de Tres Picos representa el extremo norocci-
dental de la Sierra Madre de Chiapas, la cual es granitica en su mayor parte; ésta ha
tenido una larga y compleja historia geoldgica, pero la parte septentrional parece ha-
ber existido aproximadamente en su forma actual desde el fin del Mesozoico (West,
1964; Mullerried, 1982).

El &rea de alta precipitacién de Uxpanapa representa el extremo occidental de una
regidén continua de alta precipitacién, mas o menos en forma de arco, que se prolonga
hasta el sur de Tabasco (p. ¢j., Teapa y Tapijulapa) y los limites septentrionales de
Chiapas (p. ¢j., Sayula, Chapultenango, Pichucalco, El Triunfo, Salto de Agua) y su
extremo oriental llega al sureste de Palenque sin incluir la mayor parte de la Selva La-
candona (Fig. 2) (Cardoso, 1979; Garcia, 1970, 1973). Las precipitaciones mas eleva-
das en las tierras bajas de México quizds se registran en esta regién, llamada en este
articulo ‘‘el area del arco” (‘‘the crescent area’”), donde la precipitacién media anual
sobrepasa los 3,000 mm y en algunas partes pasa de los 5,000 mm. Como es el caso
de Uxpanapa las causas de esta alta precipitacién en el resto del 4rea del arco son el
aire himedo del Gollo de México y la ubicacién en las faldas inferiores septentrionales
de las montafias, en este caso las Montanas del Norte de Chiapas, predominantemente
calcdreas. Estas sierras se originaron por complejos procesos orogénicos, con el levan-
tamiento de grandes bloques formados por fallas, combinados con actividad volcinica
e intrusiva, antes del fin del Mioceno tardio (Millerried, 1982).

La regién de Uxpanapa comprendié en su mayoria selvas virgenes, casi deshabita-
das hasta los principios de la década de 1970; en aquel periode empezaron el desarrollo
y la colonizacidn de la zona bajo el control del gobierno federal. Personal del proyecto
Flora de Veracruz, en aquel entonces con base en la Universidad Nacional Autdnoma
de México y bajo la direccidn del Dr. Arture Gémez Pompa, colectd intensamente en
el perfodo inicial del desarrollo de la zona; el Instituto Nacional de Investigaciones so-
bre Recursos Bidticos, durante muchos afios bajo la direccién del mismo Gémez Pom-
pa, ha seguido con proyectos, en su mayoria de enfoque ecoldgico, en el drea hasta
el presente. El Centro de Bot4nica, Colegio de Postgraduados, Chapingo, con el apoyo
de la Comisién del Papaloapan (el organismo federal encargado del desarrollo del drea),
inicid un programa de coleccién intensiva en la zona de 1980. El inventario florfstico
de la regién esta ain incompleto v, del material colectado, no se han analizado todas
las familias en forma critica; sin embargo, los resultados preliminares muestran algu-
nas tendencias muy notables de la flora,

Los dates relativos a las especies de interés se presentan en los Cuadros 1-5. Aun-
que la distribucion geografica de muchas especies en el norte de Centroamérica y el
sureste de México ain son imperfectamente conocidas y tal vez sea necesaria la reclasi-
ficacién posterior de los patrones de distribucién de varias especies, destacan varios
hechos:

1. Un nimero elevado de especies se conoce en la actualidad solamente de la zona
de Uxpanapa (Cuadro 1), El 4rea aparentemente representa un centro de endemismo.

2. Otras especies aparentemente son endémicas al drea del arco y se conocen tanto
de la parte criental (Chiapas-Tabasco) como de la occidental (Uxpanapa) (Cuadro 2).

3. Algunas de las especies endémicas muestran diferencias morfolégicas muy mar-
cadas en comparacién con sus parientes mis cercanos (e.g., Recchia simplicifolia, una
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especie con hojas simples y caulifloria dentro de un género caracterizado por hojas com-
puestas y sin cauliforia (Wendt & Lott, 1985); en las anondceas, un género nuevo y
una especie nueva de Stenanona,ambos con flagelifloria en grupos que carecen de esta
caracteristica en las demas especies; géneros nuevos de Rutaceae y Flacourtiaceae). En
cambio, otras especies endémicas, aunque claramente son especies distintas, se acer-
can morfolégicamente a su congéneres (p. €]., Colubring johnstonii (Wendt, 1983), Dors-
tenia uxpanapana (Berg & Wendt, 1986), Tapirira sp. nov.).

4. Por lo menos en un caso, el de Biophytum (Cuadro 2), la existencia de un par
de especies endémicas y alopdtricas dentro del drea del arco, siendo cada una la especie
mas estrechamente relacionada con la otra, indica una diferenciacién floristica en el
elemento endémico entre las partes orientales y occidentales del 4rea del arco (Wendt,
1987).

5.0tro patrén comiin es el de especies disyuntas entre Uxpanapa (Cuadro 3) o et
area del arco en general {Cuadro 4) y dreas de Centro y Sudamérica.

6. Aparte de los tres géneros nuevos y aparentemente endémicos arriba menciona-
dos, en México se conocen por lo menos otros seis géneros sclamente de la zona de
Uxpanapa (Diplopterys, Eschwetlera, Marila, Martinella, Napeanthus, Fseudpeatalpa), y siete
mas solamente del 4rea del arco en general (Cassipourea, Decazyx, Klacagia, Erythrochiton,
Lophostachys, Sorocea, Symphonia) (Wendt, 1987). La familia Lecythidaceae (Eschweilera
mexicana) se conoce en México solamente de la zona de Uxpanapa (Wendt ¢f al., 1985).

7. Muchas especies, de las cuales el Cuadro 5 presenta algunos ejemplos, alcanzan
los limites noroccidentales de su distribucién mas o menos contfnua, en la regién de
Uxpanapa.

8. Las relaciones geograficas de las especies endémicas (Cuadros 1, 2}, en los casos
donde tales relaciones son claras, son diversas. En algunos casos, la especie méas cerca-
namente emparentada se encuentra bastante lejos (e. g., Biophytum mucronatum, Pana-
m4}; en otros casos estdn més cercanas (e. g., Decazyx macrophylius, Guatemala) o las
dos especies son simpétricas en la actualidad (e. g., Sterculia spp. nov.).

9. Las relaciones geograficas de las poblaciones disyuntas son bastante méis claras:
la gran mayoria de estas especies (90% en los cuadros 3-4), se encuentran también
en el drea del sur de Belice, el sur del Petén, Izabal y Alta Verapaz, que corresponde
a otra 4rea de alta precipitacién (Fig. 2) llamada en este articulo ‘el drea de Izabal’’;
estas usualmente son las poblaciones més cercanas geograficamente, fuera de México.

10. Cierto niimero de taxa disyuntos son conocidos dnicamente del drea de Uxpa-
napa o de todo el drea del arco en el norte, y del 4rea de Izabal en el sur (e. g., el
género Pseudocatalpa, Pilea pansamalana, Licania sparsipilis, etc.).

11. La distribucién total de otras especies se presenta en forma més o menos conti-
nua desde el drea del arco hasta el 4rea de Izabal, siendo especies endémicas de esta
regién (e. g., Baukinia pansamalana, Guatteria anomala, Lennea modestus, etc., Cuadro 3).

Cabe sefialar que las especies indicadas en los Cuadros-1-4 incluyen algunas con
una distribucién no estrictamente restringida a Uxpanapa o al drea del arco, en su ca-
80, sino que incluye ademds otras regiones colindantes. Por ejemplo, Elaeagia uxpana-
pensis (Cuadro 2) y Pouteria neglecta (Cuadro 3), entre otras, se conocen de la region de
Chimalapa, que colinda hacia €l sur con Uxpanapa; Symphonia globulifera (Cuadro 4)
se conoce también de dreas pantanosas un poco al norte del drea del arco.

Es interesante notar la abundancia en Uxpanapa de muchas de las especies endé-
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micas y disyuntas. Mientras que algunas especies parcen ser muy infrecuentes (e. g.,
Biophytum cowanii, Stenanona sp. nov.), muchas otras forman poblaciones grandes y ex-
tensas y frecuentemente son codominantes en ciertos tipos de selvas. Por gjemplo, en-
tre las especies arbéreas més comunes en grandes extensiones de las selvas de lomerio
del sur de Uxpanapa se encuentran Symphenia globulifera (disyunta), Licanta kypoleuca (dis-
yunta), Eschweilera mexicana (endémica), Elaeagia uxpanapensis (endémica), una especie
nueva de drbol grande del género Sterculia, y otra especie nueva de Sterculia del estrato
arbéreo inferior. Recchia simplicifolia (endémica) es una de las especies coinunes del so-
tobosque en selvas de zonas c4rsticas hiimedas, y un género nuevo endémico de Fla-
courtiaceae se encuentra frecuentemente como drbol de tamafio medio en las mismas
sclvas. Ocotea uxpanapana (endémica) es uno de los drboles riparios mdés abundantes.

El 4rea de Izabal, al igual que el drea del arco, es una regién de alta precipitacién
ocasionada en parte por efectos orograficos y presenta las selvas mas exuberantes y de-
sarrolladas de Belice y Guatemala (Lundell, 1945; Standley & Steyermark, 1945). No
queda completamente claro si esta area es verdaderamente disyunta, en los sentidos
floristico y climatolégico, del drea de arco, puesto que la regién intermedia gque mas
probablemente presentarfa un clima similar ——es decir, las faldas inferiores de las sie-
rras del este de Chiapas, en la parte surcceidental de la Selva Lacandona (e. g., Mon-
tes Azules)— se encuentra muy imperfectamente conocida, tanto floristica como
climatolégicamente. Sin embargo, si el drea del arco y la de Izabal estuvieran en efecto
unidas en el presente a través de esta regién, esta situacién no cambiaria en ningin
sentido importante los hechos y la argumentacién bisicos que se adelantan en el pre-
sente articulo,

EL CONCEPTO DE REFUGIOS PARA SELVAS HUMEDAS TROPICALES

Un ““refugio’’ ha sido definido como ‘‘una drea de extensién relativamente restrin-
gida en la cual un bioma determinado, como por ejémplo una selva o una sabana, se
conservd més o menos constante durante periodos de cambios vegetacionales, de tal
manera que se preservd su mosaico de habitats y que el 4drea sirvié como una regién
para la sobrevivencia de por lo menos una parte’’. . .de las especies (traducido de Haf-
fer, 1982). Un refugio por lo tanto es el resultado de los fenémenos de vicarianza, los
cuales en este caso son debido a cambios climaticos. Un punto clave de esta definicién
se encuentra en la suposicién de que se preserva la unidad vegetacional-floristica, en
forma més o menos integra pero en una area muy reducida; en este articulo se denomi-
na a este concepto “‘refugio vegetacional”’. Otro concepto diferente serfa el de “‘refu-
gio floristico™’, que serfa una 4rea en la cual sobreviven concentraciones de especies
de, por ejemplo, la selva hiimeda durante periodos adversos, ya sea como componen-
tes de una selva muy similar a la que existié durante el perfodo favorable anterior, o
como parte de una unidad vegetacional-floristica muy diferente. Mientras que esta de-
finicién es muy amplia y puede incluir todo tipo de refugios vegetacionales, en ¢l pre-
sente articulo se restringe para incluir solamente las 4reas en las cuales se ha preservado
un nimero elevado de las especies de las selvas hiimedas, pero no ef tipo de vegetacién
en sf. Los dos conceptos, definidos en estos términos, obviamente son extremos de un
continuo de posibilidades, pero, por otro lado, representan conceptos bastante diferen-
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tes acerca de la dindmica de las selvas himedas durante el Pleistoceno. Un refugio ve-
getacional implica una reexpansién de tipos de selva muy similares a los que existieron
antes del periodo adverso, mientras que un refugio floristico implica una nueva sintesis
de la selva con base en elementos diversos después de cada ciclo de contraccidén. Du-
rante los fltimos afios ha ocurrido un cambio general de opinién de aquel a este con-
cepto; Prance y Davis {en Lewin, 1984) cada uno separadamente, sugieren como la
hip4tesis mas probable para la historia de las selvas himedas durante el Pleistoceno,
que ocurren sintesis repetidas de las selvas que pueden dar origen en cada ocasién a
agrupaciones florfsticas muy diferentes de las anteriores.

Se han sugerido y utilizado varios criterios para la identificacién de 4reas de refu-
gio. Estos se pueden dividir en términos generales entre los que tratan de la distribu-
cidn actual de especies, y los que tratan de datos del ambiente y la vegetacién del pasado
(Haffer, 1982; Prance, 1982). Los datos del dltimo tipo, a través de estudios de catalo-
gos palinolégicos fosiles, suelos y depdsitos superficiales, etc., documentan el hecho de
que han ocurrido cambios fuertes de los climas y la vegetacidn, y es el caso mas usual
que estos estudios indiquen la ausencia de refugios durante periodos determinados, pe-
ro no su presencia. La argumentacién basada en Ja distribucién actual de especies se
concentra en los centros de endemismo {que indican refugios) y zonas de contacto en-
tre especies emparentadas {que frecuentemente indican areas entre refugios) (Haffer,
1982). La hipdtests de la correlacién de los centros de endermismo con los refugios se
basa en la hipdtesis de que la fragmentacion de un distribucidon anteriormente continua
en varios refuglos conduce en muchos casos a la diferenciacién poblacional. Cabe se-
fialar en este contexto que es muy probable que muchas especies no se diferenciaran
bajo estas condiciones y que la expansidn y refusién posterior de sus dreas de distribu-
cidén dejaria pocas evidencias de su fragmentacién anterior. Por lo tanto, las especies
endémicas no son solamente de interés intrinseco, sino que ademas sirven como indi-
cadoras de los sitios donde otras especies pueden haber sobrevivido durante periodos

adversos.
Esta légica implica que los centros de disyuncién también pueden servir como indi-

cadores de refugios (Prance, 1982). Desde luego las distribuciones disyuntas pueden
indicar simplemente habitats disyuntos (los que pueden ser o no refugios en el sentido
actual, dependiendo del origen de su disyuncién), como es el caso también de los cen-
tros de endemismo. La presencia de numerosas especies disyuntas en una area puede
deberse a un evento de viarianza, como el desarrollo de barreras climaticas dentro de
una distribucién anteriormente continua, o por otro ladoe puede deberse a la dispersién
independiente a larga distancia de las varias especies. Este dltimo caso puede de todos
modos proporcionar informacién 1til pues la dispersién repetida a la misma drea, o
proveniente de la misma 4rea, indica una regién actual de ambiente muy favorable
para especies de las selvas himedas; en algunos casos estas mismas regiones pueden
haber servidio como areas més favorables en el pasado. Por otro lado, el caso de la
vicarianza puede estar relacionado con un refugio actual o del pasado. En el caso de
un refugio del pasado, es probable que sea del pasado reciente por lo cual las especies
disyuntas no se han diferenciado notablemente; estas tal vez tienen potenciaies de dis-
persién menores que otras especies de la selva cuya distribucién actual es mas amplia.
Por lo tanto, la correlacién de centros actuales de endemismo y de disyuncién puede
apoyar las hipétesis de las ubicaciones de refugios en el pasado.
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La correlacién adicional de estos fendmenos con factores ambientales actuales que
podrian predisponer una 4rea como un refugic (p. €j., precipitacién muy elevada, es-
pecialmente cuando la causa se encuentra en factores orograficos de gran antigiiedad)
hace mas fuerte el argumento (Haffer, 1969; Graham, 1982). Por otro lado, las 4reas
de alta diversidad de especies frecuentemente no corresponden a refugios del pasado,
puesto que la diversidad es muy afectada por condiciones ambientales actuales y puede
también indicar dreas de traslapo de la distribucién de especies después de su reexpan-
sién desde varios refugios (Brown, 1982; Campbell & Frailey, 1984).

LA EVIDENCIA PALECBOTANICA DEL MIOCENCG AL PRESENTE

Dos catélogos palinolégicos del Mioceno Inferior del 4rea del arco del norte de Chia-
pas (Langenheim ¢ al., 1967; Rzedowski & Palacios, 1977), de quizds 20-25 ma AP
(millones de afios antes de presente) y antes de la orogénesis de las Montafias del Norte
de Chiapas, indican que hubo bosques de bajas altitudes dominados por Engelhardtia
con una mezcla de elementos de climas templados y cdlido-hiimedos. Existieron man-
glares con Rhizophora en la costa y selvas pantanosas con Pachira; Hymenaea parece ha-
ber sido un arbol comiin cerca de la costa. El elemento de clima templado en la flora
es claro e incluye Picea (seguramente en tierras altas cercanas), Engelhardsia (probable-
mente en las tierras bajas), y muchas otras, lo cual indica condiciones climaticas més
frescas que las del presente en esa regién. Sin embargo, la presencia de géneros como
Rhizophora, Pelliciera (un mangle restringido a zonas més cdlidas que Rhizophora), Iriar-
tea, Hymenaea, Pachira, v otros, excluye la posibilidad de un clima frio en las tierras ba-
jas. La mezcla de elementos de zonas cilido-hiimedas y templadas es notable pero,
cuando se toma en cuenta el amplio espectro altitudinal seguramente representado en
estas muestras polinicas, dicha mezcla no parece ser mucho mas marcada que la que
estd presente en los actuales bosques de Engelhardtia (Oreomunnea) localizados en eleva-
ciones mayores en México (Rzedowski & Palacios, 1977). No hay evidencia en estos
catilogos de los géneros diagndsticos de las selvas hiimedas actuales de la regién, aun-
que hay registros de géneros que pueden habitar selvas hiimedas mas otros tipos de
vegetacién. Es interesante sefialar también los registros de géneros arbéreos de angios-
permas de probables afinidades sudamericanas (e. g., Hymenaca, Iriartea, Guerea) millo-
nes de afios antes de que existiera el Istmo de Panam4, cuya existencia en forma continua
data de 3-4 ma AP (Keigwin, 1978). Gentry (1982) da ejemplos de otros géneros en
el registro fésil que apoyan la hipétesis de un intercambio floristico entre Norteamnérica
y Sudamérica antes del Eoceno.

Otro registro palinolégico fésil mas reciente del Mioceno Superior (ca. 10-12 ma
AP; Graham, 1975, 1976), de los alrededores de Coatzacoalcos, Veracruz, al norte de
Uxpanapa, es similar en muchos aspectos, pero muestra también diferencias impor-
tantes. El elemento de zonas templadas estd bien desarrollado en esta flora de bajas
altitudes. Graham sugiere una amplia distribucién de bosques de pino v de encino y
del bosque mesdfilo templado en el sur de Veracruz en aquel entonces; también exis-
tieron manglares cerca de la costa. Aunque se registran muchos elementos de regiones
calido-himedas en esa flora, existe poca evidencia de una selva tropical hiimeda bien
desarrollada y no se ha encontrado polen de los géneros que hoy dfa son los dominan-
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tes de las selvas altas de la regién, con la posible excepcién de Terminalia. Sin embargo,
entre los numerosos géneros registrados que pueden habitar en las selvas hlimedas, se
han reportado varias taxa que estan casi restringidos a este tipo de vegetacion (e. g.,
Symphonia v Lecythidaceae (Gustavia) ) y que otra vez muestran la relacién florfstica con
Sudamérica. La presencia de estos taxa caracteristicos de la selva himeda tropical fue
la base para la hipdtesis de Graham (1982) de que existieron refugios para especies
de selva hiimeda en la regién, posiblemente en la base de las montafias. Las 4reas pro-
bables més cercanas en aquellos tiempos, antes del periodo de vulcanismo en Los Tux-
tlas, incluyen al area del arco de Uxpanapa; es de interés sefialar que las Lecythidaceae
y Symphonia se conocen en México actualmente solamente de esta regién y areas muy
cercanas.

Los datos incompletos del Mioceno, junto con otros estudios menos confiables del
mismo periodo (e. g., Berry, 1923), muestran que antes del fin del Mioceno, ya exis-
tian en el sureste de México taxa caracteristicos de las selvas himedas tropicales. La
vegetacién generalizada de las tierras bajas de la regién incluyé un numeroso compo-
nente templado, por lo menos periddicamente, ademds de elementos tropicales. Los
elementos de la selva hiimeda, incluyendo algunos de afinidad sudamericana, proba-
blemente existieron durante periodos cortos o largos en dreas muy restringidas y no
formaron un tipo de vegetacién permanente y cohesivo similar a las selvas altas actua-
les de la regién. Si existié algdn tipo de selva himeda tropical de amplia distribucién
y desarrollo durante este periodo, seguramente fue muy diferente a la de hoy, si se
toma encuenta la ausencia de los dominantes actuales en el registro f6sil.

Casi no existe informacién paleohotdnica para el Plioceno y las partes tempranas
y medianas del Pleistoceno. Graham (1975} ba sefialado que las condiciones generales
frescas del Mioceno continuaron y aumentaron durante el Plioceno culminando en los
ciclos glaciales del Pleistoceno en las zonas templadas; por lo tanto, es poco probable
que ocurriera cualquier expansién de las selvas tropicales por periodos largos. Sin em-
bargo, la expansién geografica de las selvas himedas puede ocurrir muy rapidamente
durante periodos cortos de climas cilido-hiimedos, como en el caso de los periodos in-
terglaciales del Pleistoceno; en los dltimos 10,000 afios, dicho periodo ha sido suficien-
te para ¢l desarrollo y la expansién de las selvas hiimedas sobre grandes extensiones
de tierra. Ademaés, la conexi6n terrestre con Sudamérica se completd durante la segun-
da mitad del Plioceno, facilitando la migracién ripida de especies de las selvas suda-
mericanas al norte de Centroaménca, Por lo tanto, es critica la necesidad de informacién
paleobotinica para estos periodos. Aunque no existe informacidn en los registros pali-
nolégicos para la mayoria de los géneros dominantes de las selvas actuales sino desde
hasta hace apenas 10,000 afios al presente, no puede descartarse su presencia en épo-
cas més antiguas.

Los estudios de secuencias palinolégicas también son escasos para el Pleistoceno
tardio del norte de Centroameérica. Los registros palinoldgicos y los estudios de glacia-
cién en el altiplano central de México (Sears & Clisby, 1955; Heine, 1984) indican
que hubo oscilaciones de temperatura y de precipitacién, con los cambios vegetaciona-
les respectivos durante este periodo; Toledo (1982) ha resumido los datos para los alti-
mos 40,000 afios. Van der Hammen (1982) ha caracterizado los cambios de clima y
vegetacion en Colombia durante el dltimo avance glacial (ca. 80,000-10,000 AP}); la
primera mitad de ese intervalo es relativamente hdmeda, va seguida por un periodo
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muy seco (21,000-12,500 AP) durante el maximo de la glaciacién norteamericana y
termina con un perfodo mds himedo al principio del Holoceno. Se conocen muchas
secuencias palinolégicas del Holoceno en el norte de Centroamérica y el sureste de Mé-
xico, algunas de dreas propuestas aqui como refugios (e. g., Tsukada & Deevey, 1967,
para [zabal}, pero estos registros no son lo suficientemente prolongados para extender-
se mis alld de las selvas actuales de la regién.

Por lo tanto, el dnico estudio palinolégico regional itil en este sentido para el Pleis-
toceno tardic es €l de Leyden (1984) del centro del Petén, una 4rea cubierta en la ac-
tualidad por una selva subperennifolia. Su estudio documenta claramente la existencia
de un matorral disperso de_Juniperus en el centro del Petén durante finales del Pleistoce-
no, antes de ca. 11,000 AP, que fue reemplazado por un bosque de Quercus, Pinus y
Chaetoptelea (Ulmus) a principios del Holoceno; este dltimo dié lugar rdpidamente a la
selva tropical de Brosimum y otras especies. Este estudio documenta para el norte de
Centroamérica la transicién de un clima drido a uno mas himedo a principios del Ho-
loceno, segin lo han propuesto Van der Hammen y oiros autores para-las tierras bajas
del trépico en general. Aunque estos datos documentan con claridad el cambio vegeta-
cional en las tierras bajas del norte de Centroamérica y la presién consecuente sobre
la vegetacion selvdtica hiimeda, no muestran que no existieran especies de selvas hi-
medas en la regién durante este periodo. El sitio del estudio del Leyden (Fig. 2) est4
ubicado en el presente en una regién de selva subperennifolia relativamente seca, lejos
de las 4reas de alta precipitacidn con selvas bien desarrolladas como, por ejemplo, el
area de Izabal. Las especies y géneros arbéreos dominantes mencionados por Leyden,
como Manilkara y Brosimum alicastrum, generalmente son las especies “‘tolerantes’’ de
Toledo {1982), con tolerancias ecolégicas amplias, y en general son las especies domi-
nantes en tipos de selvas marginales desde el punto de vista climitico o edéfico (Rze-
dowski, 1978). Por lo tanto, estos datos de las selvas himedas marginales de 4reas
alejadas de los refugios propuestos en el presente articulo, son importantes para docu-
mentar los cambios generales de clima y vegetacién, pero no directamente para la his-
toria de los refugios de las especies de selvas hiimedas.

En resumen, los rasgos esenciales de la historia paleoboténica conocida del Neogeno-
Pleistocenc del norte de Centroamérica y el sureste de México son:

1. No existe evidencia en la literatura de una selva himeda bien desarrollada en
el Mioceno, aunque algunos elementos de selva himeda con afinidad sudamericana
ya se encontraban en la regién, probablemente en 4reas restringidas; las especies do-
minantes de las selvas actuales de la regién eran escasas o estaban ausentes.

2. Esencialmente, no existen datos para el Plioceno, periodo en que se completd
la conexidn terrestre a Sudamérica, o para la mayor parte del Pleistoceno. Aunque el
clima era en general fresco o frio, se caracterizé por oscilaciones. Posiblemente los pe-
riodos interglaciales y otros perfodos cdlido-himedos diercn tiempo suficiente para el
desarrollo y la expansién rapida de las selvas altas en la regi6n a partir de Sudamérica,
de la parte sur de Centroamérica, o de refugios locales, en varias ocasiones.

3. Al final del Pleistoceno, la extensién cubierta por las selvas lluviosas fue mucho
menor que en la actualidad; de hecho, no hay evidencia clara en los registros de que
haya existido en cualquier parte de Centroamérica o el sureste de México.

4. Durante los tltimos 10,000 afios, la distribucién de la vegetacién de las selvas
himedas se ha expandido rapidamente hasta cubrir grandes extensicnes.
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LOS REFUGIOS DEL AREA DEL ARCO

El 4rea del arco, que comprende a Uxpanapa, el sur de Tabasco, y €l norte de Chia-
pas, es claramente un centro de endemismo v disyuncién de especies de la selva lluvio-
sa, segan los datos que aqui se presentan. Este hecho destaca atn mis a la luz de la
generalizacién de Rzedowski (1978) de que las selvas himedas tropicales de México
son notablemente pobres en niimero de especies endémicas. El drea del arco se caracte-
riza por su alta precipitacidén, quizds la mayor de las tierras bajas de México, y es pro-
bable que la precipitacién haya sido relativamente alta también atin en periodos secos
en el pasado. La edad de las sierras que provocan esta alta precipitacidn es del Mioce-
no y de mayor edad. La combinacién de estos datos climaticos, geoldgicos v de la dis-
tribucién de especies indica que toda o parte del drea del arco probablemente ha servido
como una drea de refugio para especies de las selvas himedas tropicales en ¢l pasado.
Puede ser que la zona de Uxpanapa represente una area especialmente rica dentro de
este refugio, o quizés simplemente una area bien colectada. Es importante tomar en
cuenta en este sentido que la parte oriental del drea del arco se estudid solamente por
su relacién con la zona de Uxpanapa; un grupo distinto de especies endémicas y dis-
yuntas ocurre también en esta parte oriental. (Queda por definir si existen otros pares
de especies endémicas, como en el caso de Biophyiwn, indicando una diferenciacién este-
oeste en cuanto al elemento endémico del drea del arco.

Parece claro que existe una relacién florfstica, especialmente en cuanto a las espe-
cies disyuntas, entre el drea del arco y las selvas exuberantes del “‘area de Izabal’’,
que comprende el sur de Belice, el sur del Petén, Izabal, y Alta Verapaz, una area
que también destaca por su alta precipitacién. Varias especies son endémicas a la re-
gién del arco vy al 4rea de lzabal en conjunto. Por lo tanto, es probable que el 4rea
de Izabal también haya servido como un refugio para especies de Ia selva lluviosa. A
veces toda el area del arco mds la de Izahbal, al estar unidas con la parte occidental
de la Seilva Lacandona tal vez sirvieron como una scla drea de refugio.

Los diferentes grados de divergencia de las poblaciones aisladas probablemente re-
flejan, no solamente las diferencias intrinsecas de la velocidad y modo evolutivos, sino
también diferencias en la duracién del aislamiento. Algunas de las especies se han dife-
renciado tanto en su morfologia respecto a sus congéneres (e. g., Recchia simplicifolia,
la \inica especie con hojas simples en un género caracterizado por hojas compuestas
(Wendt & Lott, 1985) ) que se podrian considerar con cierta justificacién como géne-
ros distintos; de hecho, existen por lo menos tres géneros nuevos aparentemente endé-
micos a la regién. Otras especies endémicas, aunque claramente distintas, son muy
cercanas morfolégicamente a sus congéneres. Geograficamente, las especies endérmnicas
pueden encontrarse muy lejos o cerca de las especies mas emparentadas. Muchas espe-
cies son simplemente disyuntas, generalmente con respecto al drea del Izabal y mues-
tran peca o ninguna diferenciacién morfolégica. Estos datos en conjunto indican un
nimero separado de eventos de aislamiento (refugios) durante diferentes periodos en
el drea. Esto concuerda con la naturaleza fuertemente ciclica del paleoclima, compro-
bada para el Pleistoceno en México, como anteriormente se ha sefialado. Sin embargo,
queda claro que los refugios no necesariamente ocurrieron en la misma area en cada
ciclo sucesivo de degradacidn climatica.

Andersson (1979), en su estudio de Ischnosiphon (Marantaceae), trata del mismo con-
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cepto de varios periodos secuenciales de aislamiento geogrifico, con base en evidencia
fitogeogrifica. En su trabajo se plantea la hipétesis de varios refugios, distintos en tiempo
y ubicacién geografica, para explicar los patrones de distribuidn de niveles taxondmi-
cos diferentes dentro de un solo género del Nuevo Mundo. En el presente trabajo, se
infiere una historia de varios periodos de aislamiento en més o menos el mismo lugar,
basado en las diferencias en divergencia morfolégica que se muestran en las especies
endémicas y disyuntas de un solo lugar. Los dos métodos sefialados —el de trabajar
con un grupo taxondmico, y el de trabajar con una flora local— apoyan la hipdtesis
de contracciones y conjunciones repetidas de las selvas del Nueve Mundo, en concor-
dancia con los registros palinolégicos y paleoclimdticos. Sin embargo, cabe enfatizar
en el presente caso la dificultad de determinar la secuencia cronoldgica de los eventos
que dieron origen a los patrones que muestran varios taxa de una sola flora, dadas
las grandes diferencias que pueden ocurrir entre varios grupos en cuanto a la velocidad
de la diferenciacién morfoldgica; queda simplemente como una hipétesis que los fené-
menos que han dado origen a las especies muy diferenciadas ocurrieron antes de los
fenémenos causantes de las disyunciones,

La evidencia paleobotanica es muy escasa y todavia no apoya ni niega claramente
estas hipdtesis, aunque si muestra claramente que las selvas tropicales hiimedas no exis-
tieron ni en sy forma ni en su extensién actual sin interrupcién durante el Cenozoico
tardio en la regién. Sin embargo, la presencia de bajas concentraciones de polen de
especies de selva himeda durante el Mioceno tardfo y la naturaleza claramente ciclica
del clima durante el Pleistoceno, concuerdan con la hipétesis de dreas de refugios recu-
rrentes. Cabe la posibilidad de que algunas de las especies anteriormente mencionadas
que muestran una diferenciacion morfolégica espectacular respecto a sus congéneres,
se hayan originado durante el Mioceno, mientras que la mayorfa de las disyuntas pro-
bablemente datan del Pleistoceno tardio.

Basado en la alta precipitacién actual en el area del arco, es probable que se regis-
traran condiciones relativamente himedas durante perfodos secos. A pesar de esto, la
tendencia hacia perfodos mais frios quizd haya sido mais critica en la historia vegetacio-
nal del norte de Centroameérica y sureste de México (Graham, 1982). La ubicacién
de la regién cerca del limite septentrional del trépico sugiere que los efectos de las gla-
ciaciones pleistocénicas fueron mais marcados que en las dreas ecuatoriales, especial-
mente en cuante a cambios de temperatura. A este factor atribuye en parte Gentry
(1982) la diversidad relativamente baja de las selvas himedas tropicales mexicanas.
Toledo {1982) sugiere que las temperaturas mas bajas fueron el factor critico durante
los dltimos 40,000 afios; también distingue entre aquellas dreas que podrian servir co-
mo refugio durante ciclos de periodos frios y secos (refugios primarios) de aquellas que
podrian servir inicamente durante ciclos secos pero no frios (refugios secundarios). Por
lo tanto, queda por explicar cémo el drea del arco podria haber servido como refugio
durante periodos frescos,

En primer lugar, se considera que la selva lluviosa de Méxice requiere temperatu-
ras anuales medias de 20°C o mas (Toledo, 1982) v el mismo autor sugiere una depre-
5i6én media de temperatura de 5°C durante los periodos mas frios del Pleistoceno tardio
en el sureste de México. Los datos climatolégicos de las estaciones meteorolégicas ubi-
cadas a menos de 700 m.s.n.m. en el 4rea del arco (Cardoso., 1979; Comisién de Pa-
paloapan, datos inéditos) indican temperaturas medias anuales actuales de 24.2-26.6°C,
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de tal manera que estas dreas de tierra baja podrian haber presentado temperaturas
medias anuales cerca o arriba de los 20°C a lo largo del Pleistoceno tardio, segin la
fé6rmula de Toledo. Aunque esta fSrmula toma en cuenta un solo factor, subraya el
hecho de que las temperaturas medias actuales de las tierras bajas del drea son muy
arriba del minimo necesario para el desarrollo de la selva alta perennifolia.

La ubicacién fisiografico-topogréfica del area del arco también es importante. Los
datos palinolégicos del Mioceno tardio de Coatzacoalcos muestran una abundancia de
especies de climas templados cerca del nivel del mar, mientras que el polen escaso de
especies de selva cilido-hiimeda en la misma muestra, indica que estas especies provie-
nen de una Area relativamente cercana, seguramente también no muy arriba del nivel
del mar. Esto sugiere que la temperatura no fue el dnico factor critico en la distribu-
cién de las especies de climas templados en la regién, La precipitacién podria haber
sido un factor. Sin embargo, por su ubicacién al pie de un sistema montafioso, el 4rea
del arco ofrece cuando menos dos ventajas adicionales: buen drenaje y una diversidad
de microciimas. Como consecuencia de los cambios del nivel del mar documentados
para la regién (Toledo, 1982), las planicies costeras bajas frecuentemente han estado
sumergidas, pantanosas, o mal drenadas. Hoy en dfa, las comunidades vegetales de
zonas cilido-himedas en México dominadas por elementeos de clima templado, como
las de Quercus oleoides, generalmente se encuentran restringidas a areas de drenaje defi-
ciente (Toledo, 1982). Por lo tanto, con temperaturas descendentes y con fluctuaciones
en el nivel del manto fredtico y del mar, no puede esperarse que las selvas lluviosas
persistieran en estas planicies costeras, mientras que la regién de mejor drenaje dentro
del 4rea del arco serfa mas ventajosa para su sobrevivencia. Ademas, el mosaico de
microhabitats presentado por las cafiadas, lomas, y planicies del arco, consecuencia
tanto de temperatura como de humedad disponible, también favoreceria la sobrevi-
vencia de estas especies.

Sin embargo, bajo las condiciones relativamente rigurosas de periodos secos y frios,
la vegetacién de las selvas lluviosas no debe haber sobrevivido en forma intacta en areas
reducidas (refugios vegetacionales). Es m4s factible que algunas especies selviticas so-
brevivieron gracias a su incorporacién a nuevas combinaciones vegetacionales floristi-
cas formadas por mezclas de elementos de climas himedo-templados y himedo-calidos.
Aquellas dreas donde las condiciones ambientales favorecieron la incorporacién de un
alto nGmero de especies caracteristicas de selvas Huviosas a estos nuevos tipos de vege-
tacién, podrian considerarse como refugios floristicos. Dos altos porcentajes de elementos
de climas hiimedo-tropicales en los actuales bosques meséfilos de montafia de México
(Miranda & Sharp, 1950; Rzedowski, 1978; Rzedowski & Palacios, 1977) probable-
mente se deben en gran parte a una larga historia de proximidad y mezcla de las floras
inducidas por los ciclos climiticos,

Fl drea de Chimalapa en Qaxaca, inmediatamente al sur de la zona de Uxpanapa
en el Istmo de Tehuantepec, es de interés en el intento de visualizar el tipo de refugio
florfstico complejo y dindmico que aqui se propone. Esta area, a sotavento de la Sierra
de Tres Picos, presenta una precipitacion anual media quizds apenas superior a la mi-
tad de la de Uxpanapa. Cerca de Santa Marfa Chimalapa, la topografia compleja de
cafiones, pendientes y crestas mantiene una mezcla impresionante de elementos de cli-
mas templados y tropicales a altitudes bajas. Dentro de una drea de cerca de 1 km?
y con altitud de 250-350 m., uno puede encontrar una mezcla compleja de selva hime-



SELVAS DE UXPANAPA: REFUGIOS FLORISTICOS CENQZOICOS 41

da con especies bésicas como Gualteria anomale y Dialtum guianense; bosque disperso de
encino con cuatro especies de Quercus cuando menos; bosque de Pinus cocarpa; v ele-
mentos de clima templado como Liguidambar y Pinus chiapensis. (Esta dltima especie al
parecer fue anteriormente ain mis abundante en las tierras bajas de la regién, pero
fue cortada extensamente por los espafioles para la construccién de barcos durante el
principio del siglo dieciocho pues Chimalapa era la unica drea en México con pino blanco
relativamente accesible por medio de los grandes rios de las tierras bajas (Bé%hancourt
Massieu, 1960) }. Algunos de estos elementos parecen invadirse mutuamente, espe-
cialmente los de clima hiimedo-tropical v los de clima himedo-templado, mientras que
otros se mantienen muy discretos y en sus limites, por ejemplo, donde colinda la selva
himeda con €l bosque de Pinus oocarpe. La dificultad de interpretar esta mezcla de tipos
de vegetacién basindose en muestras de polen es obvia.

Toledo (1982) ha propuesto varios refugios pequefios y discretos en el sureste de
Meéxico y el norte de Centroamérica durante los dltimos 40,000 afios. El 4rea de [zabal
se encuentra representada en sus refugios de las Montafias Maya y de Izabal, pero este
autor no incluye el drea del arco como refugio. Brown (1982) ha propuesto un refugio
selvitico guatemalteco mucho mas amplio para el periodo 20,000-12,000 AP, el dltimo
perfodo seco-frio; este refugio se extiende desde el norte de Honduras y el 4rea de Iza-
bal, a través de la parte occidental de la Selva Lacandona, al area del arco, y continiia
hacia el norte de Qaxaca y otras partes del sur de Veracruz. El nicleo del refugio de
Brown —Izabal hasta el arco— es apoyado por el presente estudio.

No cabe duda de que existieron otros refugios para especies de las selvas hlimedas
en el norte de Centroamérica y el sureste de México, como lo ha sefialado Toledo (1982).
Varios patrones florfsticos notables pertinentes a este problema no se han incluido en
el presente estudio. Por ejemplo, varios taxa son disyuntos entre el drea del arco y el
drea de Los Tuxtlas (Fig. 2) y son endémicos de esta regién, por ejemplo, el género
Oimeca, especies nuevas de Pouteria, Licaria, Guamia, y Sophora, v Amphitecna tuxtlensis.
Quedan por estudiar este y muchos otros patrones.

Ademas, la nueva conjuncién de las selvas himedas tropicales después de cada ci-
clo adverso claramente no se basé totalmente en las especies de refugios relativamente
himedos. Sin duda algunas especies emigraron a la regién desde el sur en épocas rela-
tivamente recientes, 0 quizés en varias ocasiones. Otras especies que hoy en dia son
componentes importantes de las selvas hiimedas de la regidn, especialmente de los ti-
pos mas secos, muestran tolerancias ecoldgicas muy amplias y podrian haber sobrevi-
vido como especies comunes en tipos de vegetacién mucho més secos, como lo hacen
en unos casos en la actualidad (las especies tolerantes segin el concepto de Toledo (1982),
como Brosimum alicastrum, Calophyllum brasiliense, Bursera simaruba, etc.) Por lo tanto, es
probable que unas dreas de vegetacidn de climas secas también hayan servido, en cier-
to sentido, como refugios florfsticos para especies de las selvas hiimedas tropicales. Al-
gunas especies endémicas de las selvas de la regién, como Recchia simplicifolia,
probablemente representan la adaptacidn de estirpes mexicanas de vegetacidn xerofiti-
ca a las condiciones de las selvas himedas. Estos dltimos dos puntos reflejan la impor-
tancia que ha tenido la flora xerdfita mexicana en el desarrollo y sobrevivencia de las
floras de las selvas hiimedas de la regién en la forma enfatizada por Toledo (1982).
Asf es que los refugios, aunque han jugado un papel clave en la dinamica histdrica
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de las floras vy selvas hiimedas tropicales de México, son solamente un componente del
complejo proceso de la evolucidén de las selvas lluviosas,
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CUADROS 1-5. Datos de distribucién de especies de interés de 12 zona de Uxpanapa, basados en monogra-
fias y floras pertinentes, la revisién de los herbarios CHAPA, MEXU, TEX/LL, y US, y en algunos casos
la consulta con especialistas. Abreviaturas: Ant.: Antillas; Bel.: Belice; C. Am.: Centroamérica; C. R..: Cos-
ta Rica; Chis.: Chiapas; Guat.: Guatemala; Hond.: Honduras; Iz.: Izabal; Méx.: México; Nic.: Nicara-
gua; Oax.: Oaxaca; Pan.: Panam4; $. Am.: Sudamérica; Tab.: Tabasco; Uxp.: Uxpanapa; Ver.; Veracruz;
VP: Verapaz. Algunas especies listadas para Uxpanapa se encuentran también en partes colindantes de Chi-
malapa.
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CUADRO 1

ESPECIES ENDEMICAS DE LA ZONA DE UXPANAPA

Especie Especie(s) emparentada(s) v su(s) distribucién(es)
1. Begonia lyniceorum B. calderonii Standl. Guat. (muchos deptos.);
Burt-Utley El Salvador
2. Colubrina johnstonii C. heteroneura (Griseb.) Méx. y C. Am.
Wendt Standl.
C. elliptica (5w.) Brizicky &
Stern.

C. spinosa Donn. Sm.

3. Diplopterys mexicana (el resto del género es su-
B. Gates damericano)

4. Dorstenia uxpanapana D. umbricols A.C. Smith Pera
Berg & Wendt

5. Eschweilera mexicana E. fondurensis Standl. Hond.
Wendt, Mori & Prance
6. Chiangiodendron géneros Eleutherandra, Baile- Malasia-Australia
yoxylon
7. Lophostachys uxpana- . diandra Nees? Brasil
pensis Acosta-C.
8. Ocotea uxpanapana ). eucuneata Lundell Chis.; Guat.; Bel.
Wende & van der
Werff
9. Rinorea uxpanapana R. crenata Blake C.R.
Wendt
19). Sterculia sp. nov. 1 Sterculia sp. nov. 2 area del arco
11. Tapirira sp. nov. T marchandii Engl. 5. Am.
12. Zamia purpurea Vovi- Z. skinnert Warcz. C.R.-Pan.
des, Rees & Vazquez-
Torres

13. Annonaceae, género

nuevo

14. Crossopetalum densi-
florum Lundell

15. Crossopetalum mini-
miflorum Lunde.!



SELVAS DE UXPANAPA: REFUGIOS FLORISTICCS CENOZQICOS

Cuadro 1 (Cont.)

Especie

Especie(s) emparentada(s) y su(s) distribucién{es)

16.
17.
18.
19.

20.

21,

22.
23.

24.
25.
26.

27.

28.

29.

30.

31,
32,
33.
34.

35.
36,

Desmopsis sp. nov. 1
Desmopsis sp. nov. 2
Hernandia sp. nov.

Hoffmannia sp. nov.

Ibarraea wendtii
Lundell

Inga tenuipedunculata
J. Ledn

Lonchocarpus sp. nov.

Maytenus wendtii
Lundell

Mollinedia sp. nov.
Neea sp. nov.

Parathesis kochii
Lundell

Parathesis navarretii
Lundell

Parathesis perpuncta-
ta Lundell

Parathesis villalobosii
Lundell

Parathesis wendtii
Lundell

Peperomia sp. nov.
Rondeletia sp. nov. !
Rondeletia sp. nov. 2

Rutaceae, género
nuevo

Stenanona sp. nov.

Tridimeris sp. nov.
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CUADROQO 3

ESPECIES CONOCIDAS EN MEXICO SOLAIMMENTE DEL AREA DE LA ZONA
DE UXPANAPA Y CON DISTRIBUCIONES EN OTROS PAISES

Especie

Distribucidn en Guate-
mala y Belice

Distribucion en otros pafses

1. Banisteriopsis cornifo-
lia (H.B.K.) Robinson

2. Bolbitis hemiotis (Ma-
xon) Ching

3. Casearia arborea (L.
Rich.) Urb.

4. Licania sparsipilis
Blake

5. Lonchocarpus sp. nov.

2

6. Lonchocarpus sp. nov.
3

7. Marcgravia nepenthoi-
des Seem.

8. Marila laxiflora

9. Martinella obovata
{(H.B.K.) Bur. &
Schum.

10. Miconia barbinervis
(Benth.) Tr.

11. Micropholis guatema-
lensis Lundel]

12. Napeanthus bractea-
tus C. Morton

13. Pouteria neglecta
Cronquist

14, Pseudocatalpa caudi-
culata (Standl.) A.

Gentry

15. Psychotria calophylla
Standl.

16. Rinorea deflexiflora
Bartlett

Guat. (Iz., Retalhuleu);
Bel.

Guat. (lz., Petén); Bel.

Guat. (Iz.); Bel.

Guat. (Alta VP; Petén)

Guat. (Alta VP, Iz., Pe-

tén, Zacapa); Bel.
Guat. (Alta VP); Bel.
Guat. (Iz.); Bel.

Guat. (Alta VP, Hue-
huetanago)

Guat. (Iz.)
Guat. (Alta VP)

Guat. (Iz., Petén); Bel.

Guat. (Alta VP, Iz,
Retalhuleu}; Bel.

Guat. (Iz.)

Guat. (vertiente del Pa-
cifico); Bel.

C. Am.-8. Am.

Venezuela; Trinidad
{¢Ecuador?, ;Jamaica?)

C. Am.- 8§ Am., Ant.

Jamaica

C. Am.-Pan.

C. Am.-5. Am.

C. Am.-S5. Am.

C. Am.-Pan.; ;Perd?

Pan.

C. R., Pan.
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Cuadro 3 (Cont.)

Especie Distribucién en Guate-  Distribucién en otros paises
mala v Belice :

17. Rourea schippii Guat. (Alta VP, Petén); Hond.
Standl, Bel.
18. Schiegelia parviflora  Guat. (Alta VP, Baja C. Am.-5. Am.
(Qerst.) Monachino VP, Iz., Quiché}; '
Bel.
19. Siparuna tonduziana  Guat. (Iz.) C. Am.-Pan.

Perkins
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CUADRO 5

ALGUNAS ESPECIES CON OTROS TIPOS DE DISTRIBUCION Y CON
EL LIMITE NOROCCIDENTAL DE SU DISTRIBUCION
EN EL AREA DE LA ZONA DE UXPANAPA

Especie

Distribucién en México

Distribucién en otros
paises

1. Acacia usumacintensis
Lundell

2. Aspidosperma cruen-
tum Woods.

3. Bauhinia pansamalana

Donn. Sm.

4. Clidemia septupliner-
via Cogn.

5. Guatteria anomala
Fries

6. Heisteria media Blake

7. Lennea modestus
(Standl. & Steyerm.)
Standl. & Steyerm.

8. Linociera sblanceola-
tus Rob.

9. Lomariopsis fendleri D.

(. Eaton

10. Machaerium seemanii

Benth.

11, Malpighia wendtii An-

derson

12. Ormosia macrocalyx
Ducke

- 13. Portlandia guatema-
lensis Standl.

Uxp.; s. vy e. Tab.; Cam-
peche; Chis.

Uxp.; s. Tah.; Chis.;
CJuintana Roo.

Uxp.; Chis.

Uzxp.; Chis.

Uxp.; Tab.; Chis.

Uxp.; Chis.

Uxp.; s. Tab.; Chis.

Uxp.; Tab.; Chis.

Uxp.; Tah.; Chis.

Uxp., Tab.; Chis.; Quinta-

na Roo.

Uxp.; Chis.

Usxp.; Tab.; Chis.

Uxp.; Chis.

Guat.; Bel.; Nic.

Guat.; Bel.: C.
Am.-Pan,

Guat. (Alta VP, Iz.)

Guat., Bel.; C. Am.-S.
Am.; Ant,

Guat. (Alta VP)

Guat.; Bel.; C.
Am.-C.R.

Guat. (Alta VP, Iz,)

Guat. (Iz., Petén); Bel.

Guat.; Bel.; C. Am.-S.
Am,

Guat.; Bel.; C. Am.-S.
Am.

Guat. (Petén, Alta VP)

Guat.; Bel.; C. Am.-S.
Am.

Guat. (Alta VP, Hue-
huetenanto)
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Cuadro 5 (Cont.)

Especie Distribucién en México |  Distribucién en otros
paises
14. Pseudolmedia spuria  Uxp.; Chis. Guat.; Bel.; C. Am.-
(Sw.) Griseb. Pan., Ant.
15. Trichomanes diversi- Uxp.; s. Tab.; Chis. Guat.; Bel.; C. Am.-S.

frons (Bory) Mett. ' Am.
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Figura i. La ubicacién de la zona de Uxpanapa. Linea gruesa: limites de la zona de Uxpanapa; 4reas som-
breadas: sierras de mas de 1,000 m.s.n.m.; R. Ch.: Rio Chalchijapa. {Tomado de Wendt, 1983).
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Figura 2. La distribucién de las dreas de alta precipitacién en el norte de Centroamérica y el sureste de Mé-
xico. Las partes punteadas representan las 4reas con mas de 3,000 mm precipitacién medio anual: A, el drea
de Izabal: B, el Soconusco: C, el drea del arco; D, Los Tuxtlas; E, el norte de QOaxaca. El 4rea de lineas
verticales representa la zona de Uxpanapa,; la estrella marca el sitio del estudic de Leyden (1984) de un perfil
palinolégico del limite Pleistoceno-Holoceno. Los datos de precipitacién para México son de Cardoso C.
(1979), Garcia (1970, 1973), y datos no publicados de la Comisién del Papaloapan; para otras dreas, de Por-

tig (1976). '





