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Resumen

Tanto biogedgrafos como ec6logos han hecho referencia a una sintesis biogeografica; es decir,
una integraciéon de los dos componentes de la biogeografia: el histérico y el ecolégico. En un
sentido semejante se ha propuesto la combinacién de distintas metodologias de la
biogeografia histérica para entender la evolucion de las areas en donde habitan taxones en la
actualidad. Recientemente, se ha incorporado la biogeografia cladistica en analisis
macroecologicos. Sin embargo, la panbiogeografia, otro enfoque histérico de la biogeografia,
no ha sido contemplada para analizar patrones de diversidad de especies. En esta
investigacidn se analizan patrones areograficos, patrones de homologia espacial y patrones de
diversidad de especies de Pinus seccion Parrya y Quercus seccién Lobatae. Como hipotesis se
plantea que: 1) los nodos coinciden con las zonas de alta diversidad alfa y 2) las variables
ambientales, los trazos generalizados y los nodos contribuyen a explicar la variacién
geografica en la diversidad alfa y beta. A partir de la informacién obtenida en los analisis de
patrones se construy6 y analizé una matriz con informacién ambiental, valores de recambio y
riqueza de especies, presencia de trazos generalizados y nodos, asi como, el ndmero de
registros para cada Unidad Geografica Operativa (UGO) de 50 x 50 Km. Los resultados
principales de los andlisis llevan a concluir que los nodos panbiogeograficos estan
relacionados con la elevada diversidad alfa mas que con la diversidad beta pero que los datos
ambientales e histéricos analizados en conjunto no contribuyen a explicar la diversidad 8 de

pinos y encinos.

Palabras clave: Diversidad «, diversidad B, nodos panbiogeograficos, modelo de

distribucion de especies, Zona de Transicién Mexicana.
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Abstract

Both biogeographers and ecologists have written about biogeographical synthesis, i.e., an
integration of two biogeographic components: one historical and the other ecological. In the
same sense, some historical biogeography methodologies aim to understand the evolution of
an area where the taxa actually live. Recently, some authors have proposed the incorporation
of cladistic biogeography into macroecological analysis. However, panbiogeography, another
historical biogeographical approach, is not considered in the analysis of species diversity
patterns. In this work I studied and integrated areographic, spatial homology, and diversity
patterns of Pinus (section Parrya) and Quercus (section Lobatae). The hypotheses are: 1) the
panbiogeographic nodes coincide with high a-diversity zones, and 2) environmental variables,
generalized tracks, and nodes explain the geographic variation in the a-diversity and 3-
diversity. From the information obtained in the analysis of three biogeography patterns a
matrix was constructed that contained environmental information, turnover and richness
species values, generalized tracks, and node occurrences, as well as numbers of records for
each OGU (Operational Geographical Unit) with a dimension of 50 x 50 km. The main result
indicates that nodes are related to high a-diversity, but environmental and historic data don’t

explain the B-diversity in pines and oaks.

Keywords: a-diversity, B-diversity, panbiogeographic nodes, species distribution model,

section Parrya, section Lobatae, Mexican Transition Zone.
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Introduccion

Biogeografia: enfoques, patrones e integracion

En general, la biogeografia trata sobre el estudio de la distribucién geografica de las especies.
Sin embargo, varios autores delinean los alcances de esta rama de las ciencias biolégicas con
ciertas precisiones. Entre ellas, la temporalidad como un elemento importante en los analisis
de las areas de distribucion (Zunino y Zullini, 2003), asi como la presencia de patrones
espaciales que forman las especies y/o taxones supraespecificos (Morrone, 2009).

Entre los patrones que se pueden analizar se encuentran los de riqueza de especies, los
coroldgicos, los de endemicidad, los de homologia espacial, los de relaciones entre areas, asi
como los patrones de distribucién de formas de vida (Espinosa et al., 2002).

Como se puede apreciar, existen diversos enfoques biogeograficos que responden a
distintas preguntas en torno a la distribuciéon geografica de las especies u otras categorias
taxon6micas. De forma pragmatica estos enfoques se agrupan en dos amplias visiones: la
biogeografia historica y la biogeografia ecolégica (Lomolino et al., 2006). La divisién responde
generalmente al tamafio de las dimensiones espacio-temporales en las que se realizan los
estudios biogeograficos.

Ruggiero y Ezcurra (2003) hacen notar que los biogedgrafos historicos circunscriben
areas biogeograficas de forma cualitativa, mientras que los biogedgrafos ecoldgicos abordan,
mediante andlisis cuantitativos, los patrones espaciales de la distribucién geografica de las
especies ligados a gradientes ambientales. Sin embargo, algunos autores concuerdan en que la
divisién entre biogeografia histérica y biogeografia ecoldgica es artificial (Morrone y Crisci,
1995; Wiens y Donoghue, 2004). En este sentido, Morrone (2009) refiere que la
macroecologia y la filogeografia son parte de un continuo entre lo histérico y lo ecolégico.

Debido a que las distribuciones actuales son el resultado de los dos componentes —el
histoérico y el ecolégico-, en las Gltimas cuatro décadas, tanto ecdlogos como biogedgrafos han
hecho alusién a una unificacién de la ecologia y la historia en una sola aproximacion; es decir,
una integracion o sintesis biogeografica (Crovello, 1981; Brown et al., 1996; Zunino y Zullini,
2003; Wiens y Donoghue, 2004; Morrone, 2007, 2009).

La integracion de distintos enfoques biogeograficos encaminada en una misma
aproximacion es necesaria para saber como son las areas de distribucion de las especies y

cémo éstas pueden llegar a formar patrones espaciales. Con base en esta idea, Zunino y Zullini
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(2003) sostienen que “la biogeografia es una ciencia de sintesis en la que confluyen y se
integran los aspectos espaciales y temporales de la evolucion” y ante ello consideran que es
“posible y hasta necesaria la unificacion (no la homologacién de los distintos tépicos) de sus
aspectos tanto tedricos como metodoldgicos”. En relacién con lo anterior, Brown et al. (1996)
consideran conveniente la integraciéon de los andlisis histéricos con los ecolégicos para
entender los procesos que intervienen en la distribucion de las especies.

Ademas, para llegar a una aproximacion de la integraciéon metodoldgica es necesario
profundizar términos como las biotas (Morrone, 2014), las unidades de analisis (Crovello,
1981) o la historia. Particularmente, Brown (2003) refiere que hay dos fendmenos asociados
al concepto de historia en biogeografia: la historia del lugar y la historia del linaje. Ambos
aspectos influyen en los rangos geograficos actuales de las especies (Brown et al., 1996) y por
tanto en los patrones espaciales que conforman.

De esta manera, las filogenias de los grupos taxonémicos son vistas como una forma de
integrar la historia del linaje en estudios ecoldgicos a nivel de comunidades (Webb et al., 2002;
Gerhold et al., 2008; Cavender-Bares et al., 2009) y son el modo de abordar analisis integrales
en niveles macroecoldgicos. Consiguientemente, Wiens y Donoghue (2004) y Beck et al
(2012) han propuesto incorporar informaciéon proveniente de la biogeografia histérica -
especialmente de la biogeografia cladistica- en analisis macroecolégicos para observar los
efectos historicos (historia del lugar) en los patrones de diversidad, por ejemplo, en los
gradientes latitudinales. Sin embargo, otros enfoques basados esencialmente en datos
espaciales, como la panbiogeografia (Croizat, 1958; Grehan, 2001), no han sido incluidos en

analisis de la biogeografia ecolégica.

Biogeografia de la vicarianza: panbiogeografia

La biogeografia cladistica, expresamente propuesta por Wiens y Donoghue (2004) para
integrarla en andlisis macroecolégicos, tiene sus origenes en la panbiogeografia cuando
Platnick y Nelson retomaron las ideas de Léon Croizat en 1977 y las empataron con la
sistematica filogenética de Hennig (Morrone, 2000). Ambos enfoques biogeograficos parten
del supuesto que la vicarianza es el proceso que explica la distribucién de las especies. La
diferencia radica en que la biogeografia cladistica emplea informacion filogenética mientras

que la panbiogeografia tiene la informacidn espacial como prioridad y punto de partida.
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Grehan (2001) aborda las distintas técnicas en las que se destacan los tres conceptos
basicos de la panbiogeografia, a saber, el trazo individual, el trazo generalizado y el nodo
(figura 1). Se puede decir que el trazo individual es el elemento basico de la panbiogeografia,
asi como la Unidad Geografica Operativa lo es para la biogeografia cuantitativa propuesta por

Crovello (1981); ambos elementos son indispensables para iniciar el analisis respectivo.

Figura 1. llustracion del método panbiogeografico. A, mediante un arbol de tendido minimo se unen las localidades de cada especie

(dos especies representadas con circulos y triangulos). B, se obtiene un trazo individual para cada especie. C, se obtiene un trazo

generalizado mediante la superposicion de dos o mas trazos individuales. D, la interseccién de dos o mas trazos generalizados

representa un nodo.

El trazo individual, en la practica, es la union de los puntos de presencia geografica de
un taxon, generalmente, mediante un arbol de tendido minimo. Las lineas formadas, en
palabras de Craw et al. (1999), “dan forma o expresion al espacio y tiempo que necesariamente
intervienen entre las localidades disyuntas”.

Cuando dos o mas trazos individuales de superponen, se obtiene un patrén llamado
trazo generalizado. Morrone (2014) apunta que los trazos generalizados representan biotas.
Estos conforman una primera hipo6tesis de homologia biogeografica; es decir, la historia de un
conjunto de taxones en un lugar. Posteriormente, esta primera hipétesis, puede ser
contrastada con un andlisis de biogeografia cladistica, esto es, una segunda hipétesis de
homologia biogeografica (Morrone, 2009).

Por tltimo, el nodo se obtiene cuando hay interseccién o confluencia de dos o mas
trazos generalizados. Los nodos obtenidos con el método panbiogeografico se caracterizan,

entre otras cosas, por ser zonas de endemismo y/o de alta diversidad, segin Heads (2004).
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El drea de distribucion geogrdfica

Aunque uno de los puntos importantes de la panbiogeografia es dar prioridad al espacio
geografico a través de los trazos, estos carecen de area. De forma aparentemente sencilla se
puede decir que la areografia o corologia es el estudio de las dreas de distribucién de los
taxones (subespecies, especies, géneros, familias, etc.), es decir, el objetivo de la areografia es
describir y analizar la forma y tamafio de tales areas (Rapoport, 1975).

De acuerdo con Zunino y Palestrini (1991) el area de distribucién de una especie es
“aquella fraccidn del espacio geogrdfico donde tal especie estd presente e interactiia en forma
no efimera con el ecosistema”.

Entonces, el drea de distribucién al ser la proyecciéon geografica de una especie tiene
propiedades ontoldgicas y genealdgicas (Zunino, 2000).

Los primeros intentos por determinar la distribuciéon geografica de una especie
estuvieron basados en los puntos de colecta, el taxdnomo delineaba a mano alzada, o “a 0jo”,
areas que englobaran tales puntos proyectados sobre un mapa. Sin embargo, existen otros
métodos (figura 2) como la propincuidad media (Rapoport, 1975), el trazo individual (Craw et
al, 1999), el uso de UGOs en forma de rejillas (Crovello, 1981) o los modelos espaciales

(Pliscoff y Fuentes-Castillo, 2011).

Figura 2. Representacion de la distribucién geografica de una especie hipotética. A, puntos de colecta y trazo a mano alzada en

linea punteada; B, propincuidad; C, trazo individual; D, UGOs.

Zunino y Zullini (2003) destacan al clima, sobre todo a las variaciones de la temperatura
a lo largo del dia y las estaciones, como uno de los principales factores que condicionan la

extension y forma del area de distribuciéon. Aunado a esto, Brown (2003) escribe que los
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limites de las distribuciones de las especies reflejan la variacién en el ambiente abiético. Al
respecto, los tipicos modelos de nicho ecoldgico han sido tomados como la nueva forma de
representar las distribuciones de las especies. Sin embargo, Peterson y Soberé6n (2012) hacen
una diferenciacién entre los modelos de distribucién de especies y los modelos de nicho
ecologico a través de un diagrama de Venn que incorpora aspectos biéticos, abidticos y de
movilidad de las especies (Sober6n y Peterson, 2005), conocido como el “diagrama BAM”
(Bidtico-Abidtico-Movilidad).

De manera general, la relacion espacial entre dos areas de distribucion puede ser de
simpatria o alopatria; es decir que comparten toda (o parte de) su area de distribucién o que

son disyuntas, respectivamente.

Biodiversidad y sus componentes ay 8

Dentro de los distintos campos de la biologia se ha difundido el término diversidad biolégica -
o su sinénimo: biodiversidad-. Segin el Convenio sobre la Diversidad Biolégica (CBD, por sus

siglas en inglés; ONU, 1992), l1a biodiversidad es:

la variabilidad de organismos vivos de cualquier fuente, incluidos, entre otras
cosas, los ecosistemas terrestres y marinos y otros ecosistemas acudticos, y los
complejos ecoldgicos de los que forman parte; comprende la diversidad

dentro de cada especie, entre las especies y de los ecosistemas.

Armsworth et al. (2004) retoman el concepto de la CBD y refieren que la biodiversidad
en el nivel de especie generalmente es cuantificada como riqueza y abundancia de un grupo
taxon6mico mas que el total de especies en un sitio, mientras que la biodiversidad en
términos de comunidades estd dada por las consecuencias de las interacciones, por ejemplo,
la diferencia de abundancia de especies entre distintas asociaciones vegetales.

Tiempo atras, al estudiar la vegetaciéon de las montafias Siskiyou en el oeste de los
Estados Unidos, Whittaker (1960) propuso que la diversidad tiene distintos componentes,
estos son, las diversidades alfa (a), beta (8) y gama (y). En términos sencillos la diversidad y es
la riqueza de especies presente en un area determinada (una ladera, una regiéon biogeografica
o una entidad federativa), dicha area estd compuesta por subunidades (cuadrantes en la

ladera, provincias biogeograficas y municipios, para efectos de los ejemplos anteriores) y el
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numero de especies que contienen se denomina diversidad a. Por ultimo, la diferencia de
especies o recambio que hay entre las distintas subunidades es la diversidad f (figura 3).
Armsworth et al. (2004) destacan que las medidas de diversidades «,  y y tienen sentido en

un contexto de escalas espaciales.

Figura 3. Esquema de las diversidades gama, alfa y beta. A; la diversidad y esta dada, en una determinada region, por 5 especies
representadas con figuras geométricas (triangulo, rombo, circulo, cuadrado y estrella). B; al subdividir el area inicial en cuatro
unidades de muestreo, cada unidad obtiene un valor que equivale a la diversidad alfa (a=3, b=2, c=2, d=4). C; la diversidad B

consiste en la diferencia de especies que hay entre las unidades de muestreo, asi, aunque la diversidad o de b y ¢ sea igual a 2 su

composicion es distinta.

Diversidad alfa

Brown (2003) destaca que en macroecologia hay dos patrones generales; es decir,
fendmenos que se repiten para varios grupos taxondmicos. Estos son la distribucién de
frecuencias de los tamafios entre las especies y el gradiente latitudinal de la diversidad de
especies. Por otra parte Halffter y Moreno (2005) refieren que la riqueza de especies se puede
estudiar, ya sea como parametro para analizar la estructura y funcionamiento de una
comunidad (ecologia mecanicista) o como especies que coexisten, resultado de la evolucion, y
determinan las caracteristicas de los ensambles, sin importar cudles especies son las
trascendentales en la estructura (macroecologia).

Desde el punto de vista de la biogeografia cuantitativa, Murguia y Rojas (2003) destacan
que la diversidad o es definida como el nimero de especies presentes en una UGO y la
diversidad a promedio se puede ser calculada con la diversidad o de cada una.

La diversidad a promedio no es la Unica medida de riqueza de especies que se puede

obtener. Halffter y Moreno (2005) consideran también a la diversidad a puntual y la
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diversidad o acumulada -ademas de la diversidad o promedio-. Asi, la diversidad a puntual se
refiere al nimero de especies que hay en un punto determinado dentro de una comunidad,
mientras que la diversidad a acumulada tiene que ver con el nimero de especies de un punto
y lapso determinados. No obstante, son varios los trabajos que retoman el sentido de la
diversidad alfa no en el contexto de la comunidad sino en el de las UGOs que representan la
distribucion geografica de varios grupos taxondémicos como agavaceas (Garcia-Mendoza,
1995), leguminosas (Garcillan et al, 2003) y mamiferos (Escalante et al, 2002; Ramos-

Vizcaino, 2007), por citar algunos.

Diversidad beta

Desde la propuesta de Whitaker en 1960 hasta la actualidad, el concepto de diversidad 3 ha
sido aplicado e interpretado de distintas maneras, Calderén-Patrén et al. (2012) hacen una
revision de ello.

Asi como hay diferentes formas de concebir a la diversidad  existen también varios
indices para cuantificarla. Koleff (2003) analiza 24 de ellos y los agrupa en: medidas de
continuidad y pérdida, medidas de gradientes de riqueza de especies, medidas de continuidad
y, medidas de ganancia y pérdida.

Los indices de diversidad 3, de acuerdo con Wilson y Shmida (1984), deben cumplir
algunas caracteristicas, entre ellas poseer la propiedad de aditividad, ser independientes de la
diversidad a, asi como, ser independientes del sobre-muestreo.

Generalmente el recambio de especies se toma como sindnimo de diversidad f3; sin
embargo, es Baselga (2010) quien hace una aclaracién y expone que el recambio, junto con el
anidamiento, es un componente de la diversidad (3.

Con respecto al estudio de la biodiversidad a través de sus componentes, Arita y
Rodriguez (2003) sugieren que un analisis de patrones y procesos de diversidad regional se
puede obtener mediante la examinacién no sé6lo de su componente local sino también de su
recambio. Wilson y Shmida (1984) lo manifiestan de forma similar: “beta diversity and alpha

diversity together measure the overall diversity or biotic heterogeneity of an area”
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Pinos y encinos: aspectos de su diversidad y biogeografia

Los géneros Pinus y Quercus constituyen parte de los principales tipos de bosques en México
como los bosques de coniferas, los bosques de encinos y los bosques de pino-encino, pero
también son elementos importantes en zonas xéricas en donde prosperan los matorrales de
Pinus (Rzedowski, 2006).

Alrededor de 100 especies hacen que Pinus sea el género de la familia Pinaceae con
mayor distribuciéon geografica y nimero de especies (Farjon, 1996). Gernandt y Pérez de la
Rosa (2013) reconocen 57 taxones de Pinus distribuidos en México. Los pinos forman un
grupo monofilético de gimnospermas (Gernandt et al, 2005) de origen laurasico, distribuido

en el hemisferio norte (Critchfield y Little, 1966).

Cuadro 1. Grupos infragenéricos de Pinus segiin Gernandt et al. (2005).

Género Subgénero Seccion Subseccion

Australes
Trifoliae Ponderosae

Pinus Contortae

] Pinus
Pinus )
Pinaster

Pinus Strobus
Quinquefoliae Krempfianae

Gerardianae
Strobus

Cembroides
Parrya Balfourianae

Nelsoniae

Morfolégicamente, los pinos se concentran en dos grandes grupos, Haploxylon y
Diploxylon, que corresponden a los subgéneros Strobus y Pinus, respectivamente (Farjon,
1996). De acuerdo con Farjon y Styles (1997), las especies del subgénero Strobus
(comunmente llamados pinos blandos, por ejemplo, Pinus cembroides) tienen un haz vascular
por hoja, madera ligera y clara, sus anillos de crecimiento muestran una transicién gradual de
las zonas mas tempranas a las mas recientes, tienen pocos ductos de resina y traqueidas con

paredes lisas; mientras que el subgénero Pinus (pinos duros, por ejemplo, Pinus leiophylla) se
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caracteriza por tener dos haces vasculares por hoja, madera dura y oscura, los anillos de
crecimientos son mucho mas claros para diferenciar las zonas mas recientes de las antiguas,
hay presencia de numerosos ductos de resina y traqueidas radiales dentadas.

Por debajo de estos dos grupos, Gernandt et al. (2005) han propuesto una clasificacién
del género basada en morfologia y secuencias de DNA ribosomal y DNA de cloroplasto, en la
que reconocen 2 subgéneros, 4 secciones y 11 subsecciones. Particularmente, las
subsecciones Cembroides, Balforianae y Nelsoniae pertenecen a la secciéon Parrya, una de las
dos secciones del subgénero Strobus como se observa en el Cuadro 1.

Los pinos de la seccion Parrya comprenden cerca de 12 especies endémicas de América
del Norte. Con la excepcién de P. rzedowskii (subseccion Cembroides) y las 3 especies de la
subseccion Balfourianae (P. aristata P. longeva, y P. balfouriana), poseen semillas grandes que
carecen de alas funcionales para la dispersion por viento (Gernandt et al, 2005; 2007), y
tienen traqueidas radiales lisas y células radiales con pequeiios orificios (Mirov, 1967).

Al igual que Pinus en la familia Pinaceae, Quercus es el género mas diverso y con mayor
distribucion geografica de Fagaceae. Se desconoce el nimero preciso de especies; sin
embargo, hay alrededor de 450 distribuidas en el hemisferio norte, con la excepciéon de Q.
humboldtii en Colombia (Nixon, 1993a). Entre 200 y 250 especies se encuentran en América
(Nixon, 1993b) de éstas mas de 150 estan distribuidas en México (Valencia, 2004).

Dentro del género Quercus se distinguen tres secciones: Lobatae (encinos rojos),
Protobalanus (encinos intermedios) y Quercus (encinos blancos) (Manos et al., 1999). Estas

tres secciones se encuentran dentro del subgénero Quercus (cuadro 2).

Cuadro 2. Grupos infragenéricos de Quercus segin Nixon (1993b) y Manos et al. (1999).

Género Subgénero Secciéon
Cyclobalanopsis
Quercus Lobatae
Quercus Protobalanus
Quercus

En Cyclobalanopsis los estigmas son capitados a subcapitados o discoides, los estilos

generalmente rollizos sin canal estigmatico adaxial y las escamas de la cipula en anillos
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concéntricos o en espiral (Nixon, 1993b). Por otro lado, el subgénero Quercus se caracteriza
por tener estigmas usualmente amplios linealmente o muy amplios, estilos acanalados, o con
una corta ranura estigmatica que se extiende desde el estigma y las escamas de varias cipulas
estan arregladas imbricadamente y libres.

En general, los encinos blancos predominan en zonas secas de México mas que las otras
dos secciones. No obstante, especies de encinos rojos pueden estar en areas relativamente
secas (Nixon, 1993a). De las 162 especies de Quercus que Valencia (2004) reconoce para
México, 76 pertenecen a la seccion Lobatae. Las caracteristicas de esta seccién son que sus
especies tienen la base pistilada del perianto libre, los estilos usualmente son elongados y
linealmente ampliados, el endocarpo siempre es tomentoso, las escamas de la ctiipula son
planas y los dientes de las hojas, si presentan, son aristados o espinosos, raramente
mucronados (Nixon, 1993b).

La biogeografia de ambos grupos, pinos y encinos, se ha tratado por separado en
diversos tdépicos, desde la delimitacion de areas de distribucién a mano alzada de las especies
de Pinus (Farjon et al., 1997) hasta andlisis de riqueza y endemismo en especies de encinos
rojos (Torres-Miranda, 2011).

Desde un enfoque dispersalista se ha propuesto que ya en América, los pinos migraron
hacia el sur durante el Cretacico y Paledgeno, y en México se adaptaron a las diversas
condiciones fisicas y climaticas que dieron paso a su diversificacion (Perry et al., 1998), tales
adaptaciones permitieron a los pinos establecerse en ambientes mas calidos y secos de
latitudes mas bajas (Farjon, 1996). Asi, en la actualidad los pinos de la seccion Parrya se
distribuyen desde el suroeste de los Estados Unidos hasta el centro de México (Malusa, 1992).
De igual forma, los encinos que sobrevivieron al cambio climatico del Terciario, ahora
dominan en areas boscosas de México y Estados Unidos (Nixon, 1993a).

Tanto pinos pifioneros como algunos encinos rojos habitan en zonas semiaridas y su
distribucién sobrepasa las fronteras politicas de México, ya que las especies de estos géneros
encontraron en esas latitudes un centro secundario de diversificaciéon (Manos et al, 1999;
Gernandty Pérez de la Rosa, 2013).

En el presente trabajo se hace un andlisis biogeografico de los pinos pifioneros y
aquellos encinos rojos que tienen algin grado de simpatria con los pinos. El estudio
comprende tres patrones biogeograficos (patrones corolégicos, patrones de homologia
espacial y patrones de diversidad) para representar su area de distribucién y detectar si la

variacion geografica de la diversidad se relaciona con su ambiente e historia.
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Hipotesis
Distintos factores -histéricos y ecoldgicos- han moldeado las areas de distribucién de las

especies y por tanto los patrones que muestran en conjunto. En este sentido:

e Los nodos se relacionan con las zonas de alta diversidad alfa.

e Las variables ambientales, los trazos generalizados y los nodos contribuyen a explicar

la variacion geografica en la diversidad alfa y beta.

Objetivos

Objetivo general

Analizar la variaciéon geografica de la diversidad de Pinus seccién Parrya y Quercus seccion

Lobatae y su relacion con el ambiente y los patrones de homologia espacial.

Objetivos particulares

e Determinar la distribucién geografica de las especies.
e Identificar patrones de homologia espacial.
e Estimar los componentes alfa y beta de la diversidad.

e Abordar una integracion biogeografica.

Materiales y Métodos

Seleccidn de taxones

Existen discrepancias entre los taxbnomos en cuanto al reconocimiento de especies dentro de
Pinus seccion Parrya, asi como de sus relaciones filogenéticas (Malusa, 1992; Farjon y Styles,
1997; Gernandt et al., 2005, 2007). Aqui se consideran los taxones siguiendo la propuesta de
Gernandt et al. (2005) pero se toman en cuenta las siguientes excepciones: se incluye a P.

lagunae (Rob.-Pass.) Passini como una especie independiente, la cual es considerada por
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Malusa (1992) y Farjon y Styles (1997) como una subespecie de P. cembroides, y se analizan
las tres subespecies de P. monophylla por separado (Zavarin et al., 1990; Price et al., 2000;
Cole etal, 2008).

Para la seleccion de las especies de Quercus se tomo en cuenta el estudio de Valencia
(2004). Se eligieron los encinos solamente de la secciéon Lobatae que estan dentro de 20 km a

la redonda de cada uno de los registros de los pinos de la seccién Parrya.

Base de datos

A través de las bases de datos del proyecto J]M010 “Distribucién potencial de Pinus y Quercus
en México” de CONABIO, datos del Dr. David S. Gernandt y del portal de Intermountain biota
(http://intermountainbiota.org/portal/collections/index.php; 11 de marzo de 2013, ultimo
acceso), se obtuvieron registros de las colecciones ANSM, ARIZ, ASC, ASU, BANGEV, BCMEX,
BH, CNFL, CHAP, CHAPA, CIIDIR, COCHISE, CS, DES, ENCB, ENLC, F, FLD, FLFO, GBH, GNNP,
GH, GILA, HCIB, HNT, HUAZ, IBUG, IEB, INIF, KHD, LL, MESA, MEXU, MNA, NMC, NMCR, NY,
0AX, RM, RMBL, SD, SEINet, SJNM, SNM, Sonoran Atlas, SUU, SWRS, TES, TEX, TS]C, UC, UCR,
UNL, USON, UT, UTC, UVSC, WSC y XAL.

Se excluyeron los registros cuya distribucién espacial no coincidiera con lo referido por
Mastrogiuseppe y Mastrogiuseppe (1980), Zavarin et al. (1990), Zavarin y Snajberk (1986),
Snajberk y Zavarin (1986), Zavarin y Snajberk (1987), Farjon y Styles (1997), Malusa (1999),
Cuenca et al. (2003), Cole et al. (2008), Valencia (2004) y Villareal et al. (2009); asimismo, se
agregaron registros de dichos autores y de Gonzalez-Elizondo et al. (2011). Aunado a esto se
asignaron coordenadas geograficas a los registros que no presentaron tal dato, siempre y
cuando tuvieran informacién suficiente para ubicarlos geograficamente. Al final se logré

organizar una base de datos con 13491 registros de 49 taxones.

Patrones areogrdficos

Se elaboraron modelos de distribucion de especies (SDM, por sus siglas en inglés) para cada
uno de los 49 taxones. Con la idea de incluir la movilidad (M) de las especies (Soberén y
Peterson, 2005; Peterson y Sobero6n, 2012) se generd un arbol de tendido minimo (trazo

individual) para cada una con sus registros.
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Los SDM se generaron en dos fases. Primero se obtuvieron los modelos espaciales con el
programa Maxent version 3.3.3k (Phillips et al, 2006), el conjunto de 19 parametros

climaticos de “WorldClim” (Hijmans et al., 2005; http://www.worldclim.org/) y las siguientes

especificaciones: “Do jackknife to measure variable importance”; “Random test percentage”,
25; “Extrapolate”, no; “Do clamping”, no; “Maximum iterations”, 1000. De este primer paso se
obtuvieron las variables climaticas importantes para cada especie.

Posteriormente, se volvid a correr el programa para obtener los modelos finales. En la
segunda vez se utilizaron las mismas especificaciones descritas arriba y solamente las
variables climaticas importantes para cada taxon. Las capas climaticas con las que se corrio6 el
programa fueron recortadas segin la M de la especie; es decir, con eco-regiones de la World
Wwild Foundation (Commission for Environmental Cooperation, 2009;

http: //www.cec.org/naatlas/) seleccionadas por el trazo individual.

Patrones de homologia espacial

Se obtuvieron trazos individuales para cada género y cada una de sus especies con la
extension TRAZOS 2004® (Rojas, 2004) en el Sistema de Informaciéon Geografica (SIG)
Arcview 3.1., a partir de sus registros puntuales.

A continuacién, se seleccionaron todos los trazos individuales de las especies que
compartieran parte y forma de su distribucién espacial y se aplic6 el comando trazo
generalizado.

Ya formados los trazos generalizados se seleccionaron todos y se usé el comando nodos
para encontrar los puntos de interseccion entre las poli-lineas que representan a los distintos

componentes biéticos.

Patrones de diversidad

Unidades Geograficas Operativas

Se generaron cuadros de 50 km de latitud y longitud en el 4rea de distribucién de los taxones
(desde el suroeste de EUA hasta Centroamérica) en una proyeccion Mollweide.
Posteriormente, se creé un punto en el centro de la cada UGO con el cual se extrajeron los

datos de 19 variables climaticas de WorldClim.
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Diversidad alfa
Para determinar la riqueza de especies se superpusieron los registros de la base de datos con

las UGO y se cuantific6 el nimero de especies presentes en cada cuadro.

Diversidad beta

El recambio de especies se calcul6 entre todas las UGO con el indice Bsim mediante el script
betapart (Baselga y Orme, 2012) para R-3.0.2. Este indice no es afectado por la diversidad a y
es considerado una medida de ganancia y pérdida (Koleff, 2003); es decir, cuantifica el

recambio de especies.

Andlisis de patrones biogeogrdficos

Matriz de datos

Se estructurd una matriz con datos correspondientes a cada UGO con la siguiente informacidn:
diversidad a, diversidad {3, nodos, trazos generalizados, variables climaticas, latitud y altitud.
Tanto trazos generalizados como nodos fueron codificados como “1” y “0” que representan
presencia y ausencia en las UGO, respectivamente. El resto de las variables son continuas.

De este modo, la riqueza y el recambio de especies corresponden a los patrones de
diversidad, es decir, un enfoque de la biogeografia ecoldgica; el ndimero de trazos
generalizados y nodos representan la parte de la biogeografia histérica; las variables
climaticas son una parte del ambiente actual; mientras que la altitud y latitud representan

aspectos de la geografia.

Andlisis estadistico
Se llevaron a cabo dos andlisis de correlacién: uno de los nodos y diversidades a y  para
determinar si las diversidades estan relacionadas entre ellas y con los nodos y, otro de las
variables climaticas para disminuir la multicolinealidad. Un tercer analisis de correlacion de
realiz6 para verificar que las variables ambientales no se correlacionaran con los valores de
diversidad a y . En todos los casos se uso el coeficiente de correlaciéon de Spearman.

Las variables climaticas menos relacionadas fueron las que representaron el factor

ambiental para analizar las diversidades a y f.
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Posteriormente, se realizaron modelos lineales generalizados en donde las variables de
respuesta fueron las diversidades a y 8 y, las variables predictivas fueron los nodos, los trazos
generalizados, el ambiente y la geografia. Con las variables predictivas se construyeron 5
modelos explicativos para cada variable dependiente (ver resultados). Se utilizé una
distribucion de Poisson y una funcién de enlace logaritmica.

Los modelos se evaluaron con el Criterio de Informacién de Akaike (AIC) el cual valora
el ajuste del modelo a los datos, los valores menores del AIC indican que el ajuste es mejor.

Todos los andlisis estadisticos se realizaron con el paquete SAM v4.0 (Spatial Analysis in

Macroecology; Rangel et al., 2010).

Resultados

Patrones areogrdficos

Se generaron 49 SDM (anexo). Cabe notar que al superponer los trazos de las especies con su
respectivo modelo de distribuciéon potencial, la mayoria quedan circunscritos al modelo
espacial en donde la probabilidad de presencia es mayor. Ejemplo de ello son Q. laurina, Q.
crassipes, P. balfouriana, P. nelsonii, Q. conzattii y Q. gentryi (anexo A1, A12 y A15).

Para algunas otras especies, como P. maximartinezii (anexo A13) o Q. cupreata (anexo
A8), su distribucidén potencial estd generalizada en la eco-region elegida como la M y no

muestra congruencia alguna con el trazo individual.

Cuadro 3. Variables ambientales importantes para Pinus. 1, temperatura promedio anual; 2, oscilacién diurna de
la temperatura; 3, isotermalidad; 4, estacionalidad de la temperatura; 5, temperatura maxima promedio del
periodo mas calido; 6, temperatura minima promedio del periodo mas frio; 7, oscilacion anual de la temperatura;
8, temperatura promedio del trimestre mas lluvioso; 9, temperatura promedio del trimestre mas seco; 10,
temperatura promedio del trimestre mas cdlido; 11, temperatura promedio del trimestre mas frio; 12,
precipitaciéon anual; 13, precipitacién del periodo mas lluvioso; 14, precipitacién del periodo mas seco; 15,
estacionalidad de la precipitacién; 16, precipitacion del trimestre mas lluvioso; 17, precipitacion del trimestre
mas seco; 18, precipitacion del trimestre mas calido; 19, precipitacién del trimestre mas frio. ¢ P. monophylla
subesp. californiarum, f P. monophylla subesp. fallax, ™ P. monophylla subesp. monophylla.

12 3 4 5 6‘7 8‘9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19

P. aristata X X X X X

P. balfouriana X X X X X X
P. cembroides X X X X X X X X
P. culminicola X X X X X X X

P. discolor X X X X X
P. edulis X X X X X X X X X X X
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Continuacion...

10 11 12 14 15 16 17 18 19
P. lagunae X X X X X X
P. longaeva X X X X X X X
P. maximartinezii X X X X
P. monophylla ¢ X X X X X
P. monophylla/ X X X X X X
P. monophylla ™ X X X X X X
P. nelsonii X X X
P. pinceana X X X X X X X X
P. quadrifolia X X X X X X X X
P. remota X X X X X X X X X X X
P. rzedowskii X X X X X X

El estimador Jackknife, en la primera ejecucion de Maxent, muestra que el conjunto de
las 19 variables climaticas no son importantes para la distribucién en cada una de las
especies. En otras palabras, cada tax6n responde a un grupo de variables especificas como se

muestra en el cuadro 3 para Pinusy en el cuadro 4 para Quercus.

Cuadro 4. Variables ambientales importantes para Quercus. 1, temperatura promedio anual; 2, oscilacion diurna
de la temperatura; 3, isotermalidad; 4, estacionalidad de la temperatura; 5, temperatura maxima promedio del
periodo mas calido; 6, temperatura minima promedio del periodo mas frio; 7, oscilacién anual de la temperatura;
8, temperatura promedio del trimestre mas lluvioso; 9, temperatura promedio del trimestre mas seco; 10,
temperatura promedio del trimestre mas calido; 11, temperatura promedio del trimestre mas frio; 12,
precipitaciéon anual; 13, precipitacién del periodo mas lluvioso; 14, precipitacion del periodo mas seco; 15,
estacionalidad de la precipitacién; 16, precipitacion del trimestre mas lluvioso; 17, precipitacién del trimestre
maés seco; 18, precipitacion del trimestre mas calido; 19, precipitacion del trimestre mas frio.

Taxén 1 2/3 45 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19

Q. acherdophylla X X X X X X X
Q. acutifolia X X X X X X X
Q. affinis X X X X X X X X X

Q. alboncincta X X X X X X X X X X X
Q. canbyi X X X X X X X X X X
Q. candicans X X X X X X X X

Q. castanea X X X X X X X

Q. coahuilensis X X X X X X
Q. coccolobifolia X X X X X X X X X X
Q. conspersa X X X X X X X

Q. conzattii X X X X X X X X X X X X X
Q. crassifolia X X X X X X X

Q. crassipes X X X X X X X X

Q. cupreata X X X X X X X



Continuacion...

[Taxen 1 2[3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19

Q. devia X X X X X X X

Q. durifolia X X X X X X X X

Q. eduardi X X X X X X

Q. elliptica X X X X X X X X X X
Q. emoryi X X X X X X X X X X X
Q. flocculenta X X X X X X X X
Q. fulva X X X X X X X X
Q. galeanensis X X X X X X X

Q. gentryi X X X X X X X X
Q. grahamii X X X X X
Q. gravesii X X X X X X X X X
Q. hintonii X X X X X X X
Q. hintoniorum X X X X X X X X X

Q. hypoleucoides X X X X X X X X X X X
Q. hypoxantha X X X X X X X X
Q. laurina X X X X X X

En el caso de los pinos se puede ver, por ejemplo, que el nimero de variables es
semejante entre dos subespecies de P. monophylla: P. monophylla subesp. fallax y P.
monophylla subesp. monophylla con 10 y 9 variables, respectivamente, de las cuales
comparten 6 (cuadro 3). En el caso de P. monophylla subesp. californiarum 5 variables
ambientales son las importantes. La precipitacion del periodo mas seco y la precipitacion del
trimestre mas calido son las variables que comparten las 3 subespecies de P. monophylla.

Incluso las variables son distintas, tanto en tipo como en nimero, en el resto de los
“verdaderos pifioneros” -como los denominé Malusa (1990) -, incluyendo a P. lagunae (6
variables importantes) estos son: P. quadrifolia (8), P. culminicola (7), P. discolor (11), P.
johannis (8), P. remota (11), P. cembroides (9) y P. edulis (12), ver cuadro 3. Para la mayoria de
estas especies, la estacionalidad de la temperatura (excepto P. lagunae y P. quadrifolia) y la
estacionalidad de la precipitacion (excepto para P. cembroidesy P. discolor) son importantes.

Ademas, la temperatura promedio del trimestre mas calido y la precipitacion del
periodo mas lluvioso son las variables con menos frecuencia en la seccién Parrya.

Quercus grahamii es la especie de encino que tiene menos variables importantes (5). En

contraparte Q. conzattii result6 con 13 de las 19 variables de WorldClim (cuadro 4).
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Por otro lado, en los encinos, la estacionalidad de la temperatura fue la mas frecuente,
ya que para 29 especies es importante y la temperatura promedio anual solamente es

considerada por cuatro encinos (cuadro 4).

Patrones de homologia espacial

Se realizaron 51 trazos individuales, 18 corresponden a taxones de Pinus, 31 de Quercus
(anexo), asi como, un trazo para cada género (figuras 4 y 5). Treinta y seis trazos individuales
(12 pinos y 24 encinos) formaron 11 trazos generalizados (figura 6) y de estos 9
contribuyeron a la formacién de nodos (figura 7) representados por 180 intersecciones.

Cuatro trazos generalizados se crearon con especies de Quercus, 2 con especies de Pinus
y 5 con especies de ambos géneros (Cuadro 5).

Pinus lagunae y Q. devia forman el trazo generalizado mas corto, se encuentra al sur de
la Peninsula de Baja California (PBC), en Sierra La Laguna. Este trazo no forma nodos,
tampoco el trazo generalizado 5 (P. quadrifolia y las subespecies de P. monophylla) y el trazo
generalizado 9 (P. aristata y P. edulis) ubicados en el norte de México y el suroeste de los
Estados Unidos (figura 6).

El trazo generalizado 3 es el mas largo. Abarca desde la Sierra Madre Occidental (SMOc)
hasta América Central (AmC) y en latitudes medias pasa por la Faja Volcanica Transmexicana
(FVT). Esta sustentado por tres especies de Quercus: Q. crassifolia, Q. castanea, Q. candicans; en
su porcion de la SMOc esta anidada una seccién del trazo generalizado 6 formado por especies
de ambos géneros: 1 pino y 5 encinos. Asi mismo, el trazo generalizado 3 concuerda en la FVT
con el trazo generalizado 1 creado a partir de trazos individuales de Quercus. En su porcién en
la SMS coincide con el trazo generalizado 2 formado también por especies del mismo género
(ver cuadro 5y figura 6).

Tres trazos estan relacionados en la curvatura de Monterrey, al norte de la Sierra Madre
Oriental (SMOr). Estos son los trazos generalizados 7, 8 y 11 (cuadro 5, figura 5, anexo A7, A8
y Al1).

La mayoria de los nodos se concentran en la Sierra Madre Occidental (SMOc), en la Faja
Volcanica Transmexicana (FVT) y en la Sierra Madre del Sur (SMS; figura 7). Justo en estas
regiones fisiograficas existe un anidamiento de trazos generalizados en el trazo generalizado

3 (figura 6).
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Figura 4. Trazo individual de la seccién Parrya de Pinus. Se resalta la Zona de Transicién Mexicana

como punto de referencia.
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Figura 5. Trazo individual de la seccién Lobatae de Quercus. Se resalta la Zona de Transicion Mexicana

como punto de referencia.
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Figura 6. Once trazos generalizados formados a partir de 36 trazos individuales de Pinus y Quercus.
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Figura 7. Nodos formados a partir de la intersecciéon de 8 trazos generalizados. Se resalta la Zona de

Transiciéon Mexicana como punto de referencia.
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Cuadro 5. Especies que conforman los trazos generalizados. *Trazos generalizados que no formaron

nodos.

1 Q. laurina, Q.crassipes,

2 Q. acutifolia, Q. elliptica, Q. conspersa

3 Q. crassifolia, Q. castanea, Q. candicans

4 P. discolor, Q. emoryi, Q. hypoleucoides

5* P. quadrifolia, P. monophylla subsp. monophylla, P. monophylla subsp.

californiarum, P. monophylla subsp. fallax

6 P. cembroides, Q. coccolobifolia, Q. eduardi, Q. fulva, Q. durifolia, albocincta
7 P. culminicola, Q. hypoxantha, Q. hintoniorum

8 Q. cupreata, Q. flocculenta, Q. canbyi, Q. galeanensis

9* P. aristata, P. edulis

10* P. lagunae, Q. devia

11 P. remota, P. pinceana, Q. gravesii, Q. coahuilensis

Patrones de diversidad

Diversidad alfa

Los 49 taxones ocupan 762 OGU de 50 x 50 km. De estas 321 tienen una riqueza de 1 mientras
2 OGU presentan una riqueza de 11 especies (figura 8). De manera general, las OGU con mayor
riqueza se ubican en el centro-sur de México, en el Faja Volcanica Transmexicana y la Sierra
Madre del Sur. La menor riqueza se ubica al norte en Estados Unidos y la Peninsula de Baja

California, asf como en el sur, en Centroamérica (figura 9).

Diversidad beta
El analisis de la diversidad 3 muestra que de manera general el recambio de especies es alto
en las distintas UGOs, ya que la diversidad  que menor se registré equivale a 0.65 (figura 10).
Sé6lo una UGO presentd valor de Bsim = 1. Esta se encuentra en Sierra de la Laguna al sur de la
PBC.

La PBC, la SMOr y el suroeste (mas proximo a la costa) de los Estados Unidos es una de
las zonas con mayor diversidad beta junto con la Sierra Madre Oriental. Por otro lado, la FVT y

la SMS tienen los valores mas bajos (figura 10).
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Figura 9. Riqueza de Pinus seccion Parrya y Quercus seccidon Lobatae. OGU de 50 x 50 Km.
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Figura 10. Diversidad beta (fsin) del conjunto de especies de Pinus seccién Parrya y Quercus seccién
Lobatae. OGU de 50 x 50 Km.
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Andlisis de patrones biogeogrdficos

Los nodos generados de los patrones de homologia espacial, es decir de los trazos
generalizados, se relacionan mas con la riqueza de especies (r2= 0.499; p<.001) que con el
recambio (r2= 0.127; p<.001). Por otro lado, la relacién que hay entre ambas diversidades es

minima (Cuadro 6).

Cuadro 6. Correlacién de los nodos y las diversidades o y § de Pinus secciéon
Parrya y Quercus seccion Lobatae.

Nodos Diversidad a Diversidad {3
Nodos - 0.499* -0.133"
Diversidad a - -0.127*
Diversidad 8 -
*P<0.01

Con el segundo anadlisis de correlaciéon (anexo B) las 19 variables ambientales se
redujeron a tres; es decir, en el analisis de los patrones de diversidad el ambiente esta
representado por la oscilaciéon diurna de la temperatura (BI002), la temperatura maxima
promedio del periodo mas calido (BIO05) y la precipitacion del trimestre mas frio (BI019). En
el Cuadro 7 se puede observar que no hay una alta correlacién entre las diversidades ay 8 con

las variables ambientales seleccionadas.

Cuadro 7. Correlacion entre las medidas de diversidad y el

ambiente.

BIO02 BIOO05 BIO19
Diversidad o -0.130%* -0.139* -0.136*
Diversidad 8 -0.138* 0.247* -0.033
*P<0.01
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Los modelos lineales generalizados muestran que la variacion geografica de la

SN )]

diversidad a es mejor explicada por los las combinaciones “Nodos + Geografia” y “Trazos +
Geografia”. Por otro lado, el recambio de especies no es explicado por ninguno de los factores
analizados. Sin embargo, los valores del Criterio de Seleccion de Akaike en todos los casos son
elevados; en el caso de la diversidad «, “Trazos generalizados + geografia” seria el mejor

modelo entre los cuatro propuestos ya que presenta el menor valor (Cuadro 8).

Cuadro 8. Modelos lineales generalizados. Contribucién de conjunto de variables para explicar la

variacion geografica de la diversidad de pinos pifioneros y encinos rojos.

Variable dependiente Variables predictivas Pseudo-r?

Nodos + Ambiente 0.42 2697.53

Nodos + Geografia 0.534 2505.932
Diversidad a

Trazos generalizados + Ambiente 0.42 2697.537

Trazos generalizados+ Geografia 0.51 2467.908

Nodos + Ambiente 0.101 -643.53

Nodos + Geografia 0.11 -645.575
Diversidad (3

Trazos generalizados + Ambiente 0.85 -643.48

Trazos generalizados+ Geografia 091 -645.515

Discusion

Patrones areogrdficos

Dilucidar las areas de distribucién de las especies es una de las tareas primarias de la
biogeografia ;Qué determina los limites de dichas areas? Al respecto, Brown (2003) sefiala
que de igual forma que las fronteras de las areas de distribucién son determinadas por
condiciones fisicas, las barreras también son delineadas por condiciones ambientales. Sin
embargo, de acuerdo con Peterson et al. (2011) las areas estan delimitadas por tres factores:

el bidtico, el ambiental y la movilidad de las especies.
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En el caso de los pinos y encinos estudiados, se puede observar que distintas variables
ambientales contribuyen, con proporciones diferentes, al modelo de distribucién de cada
especie (cuadros 3 y 4). Sin duda hay otras variables, diferentes a las climaticas, que son
determinantes para delimitar su drea. Las condiciones ambientales similares fueron excluidas
de otra region que no fuese la regiéon de movilidad sugerida por el trazo individual.

Particularmente para el caso de las plantas, la movilidad de las especies se puede
entender como el espacio en el que los individuos son capaces de establecerse en medios
adecuados, sea por semillas o esporas, sea por propagacion vegetativa. Las especies Q. devia y
P. lagunae, que forman el trazo generalizado 10, pueden servir como ejemplo de lo restringida
que puede ser un area y la importancia de las barreras (como el mar o el desierto en Baja
California Sur) para que la especie pueda invadir mas all4 del lugar donde se encuentra. En los
mapas se puede notar como la mayor probabilidad de presencia de las especies estd en las
partes elevadas de Sierra La Laguna (anexo A10).

Por otro lado, hay especies que su area de distribucién es mas bien disyunta, un
conjunto de areas dentro de diversos sistemas montafosos, como P. edulis (anexo A9) y P.
monophylla (anexo A5) que habitan en la region intermontafiosa de California que se extiende
hacia el sur en Baja California. Se puede observar también que subespecies de P. monophylla
muestran diferencias geograficas como también se dan de forma quimica segtn los analisis
de Zavarin et al. (1990).

La interaccion con otras especies es clave para superar los limites que las plantas por si
mismas no estan en condiciones de superar, es el caso de Pinus subseccion Cembroides (con la
excepcion de P. rzedowskii) cuyas semillas carecen de alas, estructura que facilita la
dispersion por el viento. Para P. edulis y P. monophylla, referidos arriba, Tomback y Linhart
(1990) senalan que tienen relaciones mutualistas con cérvidos del género Naucifraga, en
donde las aves dispersan las semillas de estos pinos y probablemente también las de otras
especies en el norte de México.

De igual forma, poblaciones de Aphelocoma coerulenscens (Corvidae), cuya distribucion
va desde el suroeste de EUA hasta el sur de México y la Florida, tienen una variacion
morfoldgica adaptativa desarrollada en paralelo con una especializaciéon ecoldgica segun las
plantas con las que cohabita, sean encinos, pinos pifioneros u otras plantas (Peterson y
Vargas-Barajas, 1993).

Un segundo ejemplo de interaccion es la relacion de parasitismo del género

Dendroctonus en varias especies de Pinus, incluidos P. cembroides, P. pinceana y P. quadifolia
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(Salinas-Moreno et al., 2004). En este caso la distribucién de los pinos es el factor inmediato
que delimita la distribucién de los escarabajos descortezadores.

No obstante que las interacciones bioticas influyen en las areas de distribucion de las
especies, como en los casos anteriores, son las condiciones ambientales las que determinan a
éstas en ultima instancia, afirma Brown (2003).

Acerca de las barreras, Rapoport (1975) destaca que lo que para unas especies puede
ser una barrera para otras puede ser un corredor biolégico y ambos proporcionan una
direccién preferencial a las areas de distribucion. De tal manera que Halffter (1987) refiere
que el sistema montafioso de México es un corredor (de norte a sur) muy importante, con la
excepcion de la Faja Volcanica Transmexicana que corre de oeste a este y cuya importancia
radica en ser un elemento que favorece la vicarianza en la Zona de Transicién Mexicana
(ZTM) para varios taxones.

En ese sentido, la figura 4 muestra que la secciéon Parrya de Pinus corre de norte a sur,
sus miembros mas surefios son individuos de P. cembroides (anexo A6a) y P. rzedowskii
(anexo A13). La primera es la especie con mayor distribucién geografica y su limite es
justamente el sureste de la FVT, mientras que la segunda es una especie con una distribucién
limitada a unas montafias al suroeste de la misma provincia.

Por otra parte, los miembros de la seccidon Lobatae relacionados geograficamente con
los pinos pinoneros estan restringidos a toda la ZTM en el sentido de Halffter (1987) en lo
que afios después Rzedowski (1991) considera como Megaméxico3 (figura 5). Sin embargo, el
resto de la seccidn Lobatae se extiende hacia Panam3, en donde se han detectado un area de
endemismo (Torres-Miranda, 2013). Entonces, mientras que la FVT parece ser una barrera
que contiene a los pinos, para los encinos forma parte de un corredor bioldgico (figuras 4 y
5). Ademas, resulta interesante que la seleccion de los encinos para este estudio por medio de
la cercania geografica con los pinos de la seccién Parrya (20km, ver Materiales y métodos) ha
dado como resultado que el trazo generalizado para tales encinos este restringido por el area
biogeografica referida.

Hay un debate sobre el uso de modelos espaciales para usarlos como generadores de
areas de distribucion de las especies. Una de las posturas, la de Mateo et al. (2011), refiere
que los modelos de distribucion de especies en realidad no lo son. Es decir, cuando se modela
con las capas climaticas lo que se estd modelando son las condiciones ambientales dptimas en
la que se han desarrollado las especies. En otras palabras, se modela la similitud ambiental en

las que se ha observado la ocurrencia de los organismos.
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Sin embargo, aunado a lo que (arriba) Brown (2003) refiere sobre el ambiente y las
areas de distribucion, se considera que los modeladores espaciales, junto con los trazos
individuales (incluso los trazos generalizados), contribuyen de forma significativa a los
estudios areograficos. Muestra de ello es el siguiente caso: P. lagunae y Q. devia conforman el
trazo generalizado 10 (figura 6) ubicado en Batolito de Sierra La Laguna (Ortega et al.,, 1992);
es decir, forman un componente bidtico. Los requerimientos ambientales de estas especies
son similares debido a que de las seis variables importantes que requieren cada una sélo
difieren en una (cuadro 1), mientras que para Q. devia es importante la precipitacion para P.
lagunae lo es la temperatura.

Al unir “nubes” de puntos disyuntas, los trazos individuales ayudan a conocer el area de
distribucion total (conocida). Esto puede ser considerado para delimitar la M de las especies y
asf eliminar aquellas areas de un SDM que se consideran como sobrestimaciones del modelo.
Delgadillo et al. (2012) utilizan una metodologia similar, donde los trazos individuales de
especies de Grimmia quedan dentro de modelos de distribucién potencial de tipo booleano,

para explicar una hip6tesis de migracién de este género de musgos.

Patrones de homologia espacial

Si los factores ambientales delinean a las barreras y a los corredores y, estos a su vez
dan forma a las distribuciones de cada taxdn, entonces transfieren sus caracteristicas a los
patrones que conforman cuando las distribuciones geograficas de varios taxones se
superponen, como en los trazos generalizados de la panbiogeografia o los patrones
compuestos de la areografia.

De esta manera las distribuciones de especies como Q. laurina y Q. crassipes (anexo A1)
en la FVT dan una direccién preferencial al trazo generalizado que forman en el sentido del
arco volcanico, de oeste a este (figura 6). O como P. monophylla y P. quadrifolia cuyo trazo
generalizado se encuentra en el batolito de San Pedro Martir (Ortega, 1992) y montafias
aledanas de Estados Unidos con una orientacion de norte a sur. Estas direcciones
preferenciales también han sido encontradas con patrones compuestos de Dendroctonus
(Salinas-Moreno et al., 2004).

Estos patrones detectados con diferentes metodologias son semejantes ya que, de
acuerdo con Zunino y Zullini (2003), tanto trazos generalizados, como corotipos y patrones

de distribucién son generalizaciones basadas en distribuciones de especies que llegan a
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coincidir en el espacio. Generalmente estos patrones de homologia espacial son explicados
por eventos de vicarianza.

Hay casos en los que puede ser adecuada dicha hipétesis de vicarianza, como en el
trazo generalizado 10 que representa una biota aislada de otras (figura 6). En esta biota la
dindmica poblacional de P. lagunae ha demostrado que la poblacién es relativamente joven.
Sin embargo, esto es debido a la resiliencia ante disturbios por incendios y huracanes (Diaz et
al,, 2000) y no por un origen reciente. En este sentido Ledn-De la Luz y Dominguez-Cadena
(1989) consideran a la zona boscosa como una isla biolégica en donde predominan, en
cobertura y numero de individuos, P. lagunae, Q. devia, Nolina beldingii y Arbutus peninsularis,
especies endémicas a la sierra La Laguna. También esta region es considerada por Sosa y De
Nova (2012) como un area de endemismo para linajes de angiospermas.

Por otro lado, los trazos generalizados 11 y 7 tienen un punto de contacto precisamente
entre dos provincias geolédgicas: la Plataforma de Coahuila y el Cinturén Mexicano de Pliegues
y Fallas —que corresponde a la SMOr- (Ortega et al,, 1992). En la figura 7 se observa el nodo
en el norte de la SMOr, en las cadenas montafiosas que corren de este a oeste pero que en la
parte sur corren de norte a sur, este sistema montafioso es conocido como la curvatura de
Monterrey (ver Tardy et al., 1977). A su vez, el trazo generalizado 7 intersecta con el trazo
generalizado 8 dentro de dichas montafias. Casos como estos es donde los nodos se pueden
interpretar como “areas complejas que resultan de la ‘hibridez’ de dos o mas biotas, con una
explicacion tectonica” (Morrone, 2015). Ademas, sobre los nodos, Morrone (2004) refiere que
“fueron interpretados por Croizat como zonas de convergencia geobidtica” y subraya que
“son el punto de partida para especular sobre la existencia de areas compuestas”

La mayoria de los nodos (123 de 180) estdn en la Zona de Transicién Mexicana (figura
7) propuesta en la regionalizacién del Neotrdpico (Morrone, 2013; Lowenberg-Neto, 2014).
Esta zona de transicién esta compuesta esencialmente por sistemas montafiosos de México y
parte de Centroamérica. Particularmente, la provincia Faja Volcanica Transmexicana es la que
concentra el mayor nimero de nodos (74).

Geoldgicamente, la FVT es un arco volcanico que se divide en tres sectores: occidental,
central y oriental. Pero las caracteristicas de cada uno de estos no estan relacionadas
directamente con la edad, ya que, la litosfera oceanica en la subduccién en la trinchera tiene
edades variables pero por debajo del arco volcanico se encuentra una placa de edad uniforme
(Ferrari, 2000). No obstante, biolégicamente, en la FVT se han descrito cuatro unidades de

acuerdo con la distribucién de plantas (Suarez-Mota et al., 2013).
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Aunado a lo anterior, las investigaciones en esta provincia biogeografica indican que es
una de las mas diversas en gimnospermas (Contreras-Medina, 2007) en donde Torres-
Miranda y Luna-Vega (2006) encontraron 15 nodos al estudiar la distribuciéon de aves,
mamiferos, reptiles, helechos y encinos, por otra parte, se reporta la presencia de 6 nodos con

la distribucién de mamiferos (Escalante et al., 2004).

Figura 11. Detalle de nodos generados con TRAZOS y dos posibles nodos segtin el método

manual (®) enla FVT.
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Pero ;por qué en este estudio se encontraron 74 nodos en la FVT con tan sélo 4 trazos
generalizados? Se puede asumir que la respuesta se encuentra en la metodologia y en el
numero de registros.

Tanto Escalante et al. (2004) como Torres-Miranda y Luna-Vega (2006) obtuvieron sus
trazos de forma manual, uno de los métodos analiticos de la panbiogeografia (Grehan, 2001).
Este método puede llegar a ser practico con pocos registros pero cuando se tienen especies
como P. cembroides con 568 registros o 1224 registros de Q. laurina la tarea se vuelve
complicada; aun mas cuando se trata de buscar la superposicion de los trazos individuales
para decidir por donde tiene que pasar el trazo generalizado.

La ventaja de usar TRAZOS (Rojas, 2004) radica en la rapidez y precisidn para realizar
los trazos. Tener n puntos implica tener n-1 segmentos en un trazo; esto da diversas
orientaciones a lo largo del trazo y aumenta la probabilidad de que dos trazos que estén
cercanos se crucen entre si mas de una vez. En estos casos para el método manual puede

considerar pertinente detectar un menor nimero de nodos como se muestra en la figura 11.

Patrones de diversidad: Diversidad alfa

Las especies de Pinus y Quercus contempladas aqui se distribuyen en las cadenas montafiosas.
Debido a ello encontramos que cada trazo generalizado se ubica en alguna(s) provincia(s)
fisiograficas en particular. La confluencia de trazos generalizados, desde un punto de vista
macroecolégico podria sugerir la presencia de zonas con una mezcla de especies y atributos
ambientales que permitan su existencia, de tal forma que Craw et al. (1999) sefialan que los
nodos son “hot spots” de diversidad debido, en parte, a que son puntos de confluencia donde
plantas y animales pueden tener presencia local. Por su parte, Heads (2004) resalta que los
nodos reflejan zonas de alta diversidad, en términos de la macroecologia, esto se entiende
como una elevada diversidad alfa o riqueza de especies.

Una de las criticas a la panbiogeografia es la falta de claridad de como se cuantifica
objetivamente la diversidad (Waters et al., 2013). Si bien la metodologia panbiogeografica no
cuantifica la diversidad -y no es su fin- si podria plantear hipétesis sobre los sitios con alta
diversidad alfa a través de la deteccién de nodos.

Por ejemplo, en la figura 9 se observa que las UGOs con mayor nimero de especies
concuerdan con la presencia de nodos en las provincias FVT y SMS. La UGO con la maxima

riqueza de especie se encuentra en el norte de la Sierra Madre Oriental (SMOr) y coincide con
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nodo de la curvatura de Monterrey. Aqui cabe destacar que los valores altos de diversidad alfa
muestran que existen las condiciones actuales necesarias para que las especies habiten dichas
areas, pero también reflejan las condiciones que en el pasado han permitido la acumulacién
de estas especies (Brown, 2003). Es asi como se explica una relaciéon entre diversidad alfa
elevada y la presencia de nodos; patrones que estin enmarcados en aspectos ecoldgicos,
principalmente ambientales, e histéricos.

Ferro y Morrone (2014) refieren que los nodos panbiogeograficos pueden detectar
zonas de transicion y que existen dos tipos de éstas: zonas de transiciéon de sustraccidon y
zonas de transicion de adicién. Para el caso de las UGOs con elevada riqueza de especies con
presencia de nodos se consideran zonas de transicién de tipo aditivo. Aqui, la riqueza de
especies como patrén general esta relacionado con la presencia de nodos (r?=499), en
conjunto con el ambiente es explicada en un 0.42% y con la geografia en un 0.534% (cuadro
8). Sin embargo, los valores de AIC son elevados en ambos casos, esto puede ser debido a que
existen los dos tipos de transiciéon en el drea de estudio. En este sentido, es importante
proyectar en el espacio geografico los patrones de distribucién de las especies, pues en un
mapa se puede observar informaciéon que los indices y graficas no pueden indicar con
facilidad (Ruggiero y Hawkins, 2006), con ello se puede plantear nuevas preguntas u orientar

analisis futuros.

Patrones de diversidad: Diversidad beta

Para los objetivos del presente trabajo, el calculo del componente beta de la diversidad no
tiene como fin el recambio de especies en un gradiente latitudinal sino entre todas las UGOs
con un indice en el que no influye la riqueza de especies. A pesar de ello, los resultados son
similares con los obtenidos por Rodriguez et al. (2003) quienes analizaron el recambio de
especies de mamiferos en bandas latitudinales. En ambas investigaciones existe una elevada
diversidad 8 entre los 25° y 30° de latitud.

No obstante que la riqueza de especies es baja en el suroeste de los Estados Unidos y la
Peninsula de Baja California (figura 9), con la diversidad 3 se pueden diferenciar dos partes
contrastantes de oeste a este (figura 10). Al respecto, Qian y Ricklefs (2000) sefialan que las
diferencias -al menos en diversidad de especies- en Norteamérica son debido

fundamentalmente a que el oeste es mas heterogéneo fisiograficamente.
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Baselga (2010) propone que la diversidad [3 estd dada por el anidamiento y por la
composiciéon de especies y anade que la diferencia de la diversidad 8 (en una zona como el
suroeste de los EUA), cuando se mide por la composicidn, se debe a la presencia de barreras o
diferenciacion selectiva entre las comunidades. Los taxones que contribuyen a este fen6meno
son, principalmente, las tres subespecies de P. monophylla, P. aristata, P. longaeva y P.
balfouriana ,ya que estas especies tienen caracteristicas ambientales distintas (cuadro 3) y en
el caso de las especies de la subseccion Balfourianae presentan areas de distribucion
alopatricas entre ellas (anexo A9 y A12).

Otra diferencia se encuentra en México, en donde la FVT tiene una elevada diversidad o
pero su diversidad B es baja en comparacion con la SMOr y la SMOc. Halffter (1987) anticipa
que la FVT es una barrera importante para diversos taxones en un sentido latitudinal.

La UGO que contiene el trazo generalizado 10, compuesto por Q. devia y P. lagunae, tiene
el valor maximo para el indice sim que representa el maximo recambio (figuras 6 y 10). Este
es un claro ejemplo de vicarianza en el que una flora, representada en este caso por el trazo
generalizado, estd aislada geograficamente de aquellas con las que tiene similitud, Peinado et
al. (1994) destacan que existen plantas endémicas en este sitio debido al efecto de insularidad
originado por la sumersion de algunas zonas peninsulares. Asi, las barreras geoldgicas,
fisiograficas y ambientales determinan los patrones de endemismo, riqueza de especies y
diversidad {3 de la regién (Garcillan y Ezcurra, 2003; Garcillan et al., 2003; Torres-Miranda et
al.,, 2011).

Si bien las variables ambientales incluidas en el andlisis no explican los patrones de
diversidad de los pinos pifioneros y los encinos rojos, no indica necesariamente que el
ambiente no influye en la distribucion de las especies (cuadros 3 y 4) y de los patrones que
forman. Puede ser que el conjunto de variables empleadas (oscilacién diurna de la
temperatura, la temperatura maxima promedio del periodo mas calido y la precipitacion del
trimestre mas frio) no lo relaciona ni explica (cuadros 7 y 8) en la forma en la que se abordd
el andlisis; ya que Qian et al. (2009) confirman que la temperatura promedio anual, junto con
la estacionalidad de la temperatura, es parte del gradiente macroclimatico relacionado al
gradiente latitudinal de diversidad (3 de los mamiferos de Norteamérica.

En este sentido, otros factores abidticos han sido propuestos como factores que
influyen en los patrones de biodiversidad. O'Brien (1998), al estudiar la distribucién de
especies de plantas lefiosas, sefiala que los gradientes de riqueza de especies estan

relacionados con la disponibilidad de agua y los gradientes de energia. Por su parte, Quian y
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Ricklefs (2000) proponen que la heterogeneidad topografica, principalmente, ha dado lugar a
la diversificacion de especies de plantas.

Cabe senalar que dentro del grupo de los pinos, McCune (1988) analiza 18 rasgos
ecologicos de 34 especies y encuentra que estas forman grupos con caracteristicas
ambientales particulares, el grupo “tolerante al estrés” es uno de ellos y esta formado por P.
aristata, P. balfouriana, P. edulis, P. albicaluis, P. flexilis, P. monophylla y P. quadrifolia.
Particularmente, la morfologia de las aciculas de P. monophylla y P. edulis esta marcada por la
cantidad y estacionalidad de la precipitacion (Cole et al, 2008) y en las areas en donde
confluyen suelen formar hibridos (Lanner, 1974). Ademas, Valencia (2004) sefiala que, para
el caso de los encinos, es necesario realizar estudios de la distribucién enmarcados en la

fisiografia para conocer mas sobre la biogeografia del género.

Consideraciones sobre la integracion biogeogrdfica

Si bien existe una gama de herramientas, técnicas, metodologias y teorias encaminadas a
dilucidar aspectos inherentes a la biogeografia de los organismos (en alguna de sus distintas
categorias taxonomicas), es practicamente imposible llegar a una sintesis o integracién en la
que se unan los esfuerzos esenciales de todos los enfoques biogeograficos, ya sea por la
incompatibilidad teodrica, el uso de distintas unidades de analisis, el tipo de pregunta a
responder o por la disponibilidad y certeza de la informacién, y por qué no decirlo, por las
propias preferencias de los investigadores.

En este ejercicio con los pinos de la seccion Parrya y los encinos simpatricos de la
seccion Lobatae se utilizaron modelos espaciales y trazos individuales para conocer parte de
la areografia de estos taxones. La otra parte del estudio consistié en integrar informacion
histérica, en este caso de la panbiogeografia, con informacién ambiental para ver si ambas se
relacionan con los patrones de riqueza y recambio de especies (macroecologia). Con ello,
unidades basicas de andlisis de dos métodos biogeograficos, a decir los trazos individuales de
la panbiogeografia y las UGO de la biogeografia cuantitativa, pudieron ser utilizadas en un
mismo estudio.

;Qué se pudo observar en este trabajo? Basicamente que [1] la mayoria de los trazos
individuales se circunscriben en las areas de mayor probabilidad de los modelos espaciales y
que [2] los nodos -hechos con 11 trazos generalizados- estan en las areas de mayor

diversidad alfa. Con ello se prueba que, al menos en el caso de los pinos y encinos, si se puede
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considerar que hay nodos en sitios de alta riqueza como se especifica en la literatura, aunque
la presencia de todos los nodos no explica el patron de diversidad.

Es un hecho que en la distribucién de las especies intervienen aspectos ecolégicos y que
las relaciones entre las especies y su ambiente van cambiando a lo largo del tiempo ;Por qué
entonces las variables ambientales no se correlacionaron ni con la diversidad a ni con la
diversidad (3?7 Dentro de lo que se puede vislumbrar, la respuesta se encuentra en el tipo de
informacién y forma de representar el ambiente dentro de una OGU. Al ser México un
territorio sumamente variable en cuanto a su fisiografia se deben considerar aspectos
topograficos y edafoldgicos, por ejemplo.

;Se puede hacer una integracién biogeografica? Dificilmente. La diversidad biolégica
varia tanto como la informacidn que se tiene de ella. Evidentemente habra un gradiente de
pertinencia entre si se trata de conocer la distribuciéon de una ballena mediante un modelo
espacial o si se hace con un trazo individual o a través de propincuidad media. Ademas, no se
puede tener la misma cantidad (y calidad) de informacién de un mamifero que de un
tardigrado o una libélula. Veo a la biogeografia como una caja de herramientas en la que
dentro hay secciones que llamamos biogeografia evolutiva, biogeografia cuantitativa,
macroecologia, filogeografia, biogeografia de islas, biogeografia de la vicarianza, etc. Cada una
de estas secciones tiene instrumentos acomodados de gran utilidad. Y estos deben ser los
instrumentos utilizados por el biogedgrafo (o el taxénomo que tuvo la necesidad de
convertirse en uno) para seguir un instructivo llamado proyecto de investigacion en el cual se
busca una respuesta (y en donde generalmente le surgen a uno mas preguntas que
respuestas).

Hasta ahora no hay una especie de receta biogeografica aplicable para cualquier taxon.
Sin embargo, puedo referir que resulta imprescindible tener presente [1] contar con buena
informacién espacial de los taxones, [2] determinar el tipo de unidad basica de analisis e [3]
incorporar andlisis historicos y ecoldgicos (de nuestra caja de herramientas) para responder a

la pregunta biogeografica.

Conclusiones

Se logré integrar, en un mismo andlisis, informacién proveniente de la panbiogeografia y la
macroecologia, asi como, informacién ambiental para tratar de explicar la variacion geografica

de la diversidad alfa y beta. De ello se obtuvo que hay una coincidencia espacial y correlacion
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estadistica entre la presencia de nodos y la diversidad alfa. La diversidad a es explicada mas
por los nodos y la geografia (latitud y altitud) que por los nodos y el ambiente (BI002,BI005
yBI019). Sin embargo, la diversidad beta no esta relacionada ni explicada, ni por elementos
panbiogeograficos ni por el ambiente -al menos en la forma en la que se analizd. Por otro lado,

los trazos individuales se circunscriben en las dreas potenciales de distribucion.
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Anexo A



A1l. Especies que forman el trazo generalizado 1: Q. laurina, Q.crassipes.

62



A2. Especies que conforman el trazo generalizado 2: Q. conspersa, Q. elliptica, Q. acutifolia.
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A3. Especies del trazo generalizado 3: Q. crassifolia, Q. castanea, Q. candicans.
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A4. Especies que forman el trazo generalizado 4: Q. emoryi, Q. hypoleucoides, P. discolor
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A5. Especies que forman el trazo generalizado 5: P. monophylla subsp. monophylla , P. monophylla

subsp. fallax, P. monophylla subsp. californiarum, P. quadrifolia.
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A6a. Especies que forman el trazo generalizado 6: Q. coccolobifolia, P. cembroides, Q. eduardi.
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A6b. Especies que forman el trazo generalizado 6 : Q. fulva,Q. durifolia, Q. albocincta.
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A7. Especies que forman el trazo generalizado 7: P. culminicola, Q. hypoxantha, Q. hintoniorum
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A8. Especies que forman el trazo generalizado 8: Q. cupreata, Q. flocculenta, Q. Canbyi, Q. galeanensis.
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A9. Especies que forman el trazo generalizado 9: P. aristata (seccion Balfourianae), P. edulis.

A10. Especies que forman el trazo generalizado 10: Q. devia, P. lagunae.
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A11. Especies que forman el trazo generalizado 11: P. remota, P. pinceana, Q. coahuilensis, Q.gravesii.
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A12.Especies de pinos que no forman trazos generalizados. P. balfouriana y P. longaeva (Seccién

Balfourianae), P. nelsonii, P. Johannis.
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A13.Especies de pinos que no forman trazos generalizados.
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A14.Especies de encinos que no forman trazos generalizados.
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A15.Especies de encinos que no forman trazos generalizados.
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Anexo B



Anexo B. Correlacidn de Spearman para las 19 variables ambientales. Variables sombreadas fueron utilizadas en el andlisis. En negrita los valores menores a 0.1 y mayores a -

0.1.
BIO0O1 BIO02  BIO03 BIO05 BIO06 BIO07 BIO08 BIO09 BIO10 BIO11 BI0O12 BIO13 BIO14 BIO15 BIO16 BIO17 BIO18 BIO19
BIOO1 1
BIO02 -0.400" 1
BIOO3  0.674"  -0.243" 1
BIOO5  0.646" 0.055 0.029 1
BIOO6  0.946" -0.528" 0.818" 0.413" 1
BIO0O7 -0.7317 0.617* -0.892" -0.009 -0.895" 1
BIO0O8  0.802 -0.186" 0.363" 0.739" 0.656" -0.401" 1
BIOO9  0.822* -0.343* 0.533* 0.611* 0.787* -0.583" 0.597" 1
BIO10  0.813* -0.187* 0.194" 0943 0.618" -0.255" 0.845" 0.716" 1
BIO11 0951 -0.445" 0.842" 0.429° 0.992" -0.877* 0.671" 0.783" 0.618" 1
BIO12  0.453* -0.508" 0.688" -0.179" 0.622" -0.786" 0.202* 0.404* 0.007 0.620" 1
BIO13  0.586" -0.421* 0.785" -0.029 0.724" -0.834* 0.367" 0.489" 0.159" 0.732* 0.941" 1
BIO14 -0.453* -0.100" -0.388" -0.422" -0.398" 0.260" -0.329" -0.457* -0.423" -0.425" 0.078" -0.114" 1
BIO15 0.633* -0.088 0.756" 0.217* 0.677" -0.667* 0.453* 0.503" 0.321" 0.717* 0.539* 0.740" -0.633" 1
BIO16  0.572* -0.422* 0.793* -0.055 0.717* -0.839* 0.337* 0.479" 0.133" 0.726" 0.948" 0.994" -0.119" 0.741" 1
BIO17 -0.440* -0.139" -0.383" -0.423* -0.376" 0.228" -0.334" -0.403" -0.413* -0.413" 0.109* -0.093 0.961" -0.637 -0.098" 1
BIO18 0.492* -0.285" 0.681" -0.065 0.590" -0.702* 0.367* 0.321" 0.114" 0.610* 0.828" 0.888" -0.006 0.651" 0.881* 0.004 1
BIO19 -0.281" -0.138" -0.270" -0.249" -0.228" 0.100" -0.263" 0.003" -0.227° -0.276" 0.209° 0.056 0.566" -0.404" 0.047 0.676" 0.060 1

"P<0.01
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