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RESUMEN

El modelado de nicho ecologico y distribucion potencial (MNE y SDM por sus siglas en
inglés, respectivamente), se han convertido en una herramienta que puede aportar
elementos tedricos y aproximaciones probabilisticas que ayudan a entender los factores
asociados con la presencia diferencial de poblaciones en el espacio geografico. En este
estudio se realizd6 el MNE y MDP para Swietenia macrophylla y Swietenia humilis,
especies de importancia economica para México. A pesar de ser cercanamente
emparentadas, muestran patrones de distribucién geografica distinta. La primera se
encuentra desde el Sur de América, Centroamérica y el Suroeste de México. La segunda se
ubica en Centroamérica y México encontrandose principalmente sobre la vertiente del
Pacifico y Eje Neovolcanico. Los objetivos fueron evaluar la relacion de la variacion entre
nicho climatico (descriptores ecoldgicos: valores de idoneidad del habitat y distancias al
centroide) con variables como la abundancia y aquellas que describen la diversidad
genética, que fueron utilizadas como descriptores de la adaptacién de las poblaciones para
ambas especies en México. Usando variables climaticas de WordIClim los modelos se
realizaron a partir de los algoritmos MaxEnt y Ellipsoide, para cada especie
respectivamente. Se incorpor6 el teorema de “BAM?”, y se llevaron a cabo las pruebas de
evaluacion y rendimiento de los modelos a partir de la ROC parcial, la prueba binomial y la
prueba binomial acumulada. A partir de los mejores modelos se obtuvieron los valores de
idoneidad de hébitat y distancias al centroide. Posteriormente se realizd una serie de
regresiones lineales utilizando estos descriptores del nicho ecolégico como variable
independientes. Para ambas especies se utilizaron los valores de abundancia obtenidos de
CONAFOR como la variable dependiente. Para S. macrophylla, se utilizaron los valores de
riqueza alélica, heterocigosis observada y esperada, y el indice de fijacion derivados de loci
microsatelitales y reportados en la literatura para 10 poblaciones. Para ambas especies, no
se encontraron relaciones significativas entre los descriptores ecoldgicos con los
adaptativos. Sin embargo, para S. macrophylla el componente geografico (latitud), si
mostro una relacion significativa con la heterocigosis observada y co el indice de fijacion.
Estos resultados indican un mayor efecto del componente geogréafico sobre el desempefio
de las poblaciones.



INTRODUCCION

En las ciencias bioldgicas ha persistido la inquietud de comprender como se distribuyen las
especies y cuales son aquellos factores que influyen en su delimitacién, migracion,
dispersion o extincion. En particular, disciplinas como la biogeografia, ecologia, evolucion
y genética, son capaces de inferir procesos que han afectado a las poblaciones y con ello
tener un mayor conocimiento sobre las causas que determinan su distribucion geogréfica,
asi como de sus implicaciones (Holt y Gaines 1992, Lomolino y Channell 1995, Higgins et
al. 2003, Sagarin et al. 2006, Aitken et al. 2008, Hof et al. 2010, Christmas et al. 2016).

Actualmente, los avances cientificos y tecnoldgicos han generado nuevas herramientas
computacionales construidas a partir de informacion geografica, ambiental y estadistica,
como es el Modelado de Distribucion de Especies y el Modelado de Nicho Ecoldgico
(SDM y ENM, por sus siglas en inglés, respectivamente), que han permitido incrementar el
conocimiento sobre la historia evolutiva y/o ecoldgica de los organismos en el planeta, a
partir de inferencias en la distribucion espacial (Guisan y Zimmermann, 2000; Guisan y
Thuiller 2005; Elith y Leathwick 2009).

En este estudio se utilizan los elementos tedricos y las herramientas metodoldgicas del
modelado de nicho para abordar un enfoque que hasta ahora ha sido poco explorado.
Especificamente se busca generar informacion novedosa que permita examinar la relacion
tedrica que existe entre los resultados que se derivan de los modelos de prediccion de nicho
ecoldgico (ca., la variacion en la probabilidad de mantener poblaciones de una especie a lo
largo de su distribucion geografica) con variables que describen el desempefio de las
poblaciones, como por ejemplo; la abundancia e indicadores de la diversidad genética. Esta
relacién se evalu6 en dos especies de arboles de importancia econdémica, que pertenecen a

la familia Meliaceae: Swietenia macrophylla y Swietenia humilis.

Aln cuando se consideran especies muy cercanas (Chalmers et al. 1994), se propone que
estan asociadas a ecosistemas diferentes, estando S. macrophylla mayormente asociada a
bosques tropicales subperennifoliosy perennifolios, mientras que S. humilis tiene mayor

afinidad por el bosque tropical caducifolio (Pennington 1998). En este trabajo se



caracterizo el nicho ecologico para ambas especies y se resumio en dos descriptores
ecoldgicos, la idoneidad del habitat y la distancia al centroide del nicho ecolégico. Se probd
la relacion entre estas variables contra la abundancia poblacional, utilizada como medida
que refleja el éxito de las poblaciones a nivel local. Por otra parte, para S. macrophylla, se
utilizé informacion disponible en literatura sobre diferentes variables que describen su
diversidad genética en México, y que a su vez reflejan el éxito de las poblaciones (i.e.,
mayor heterocigosis y menor endogamia indican poblaciones en mejor estado). Los
resultados de este estudio ponen a prueba la utilidad de los modelos de prediccion de nicho
ecologico para inferir medidas que describan el desempefio de las poblaciones de especies

tropicales de amplia distribucién.

MARCO TEORICO

Nicho ecologico

El concepto de nicho ecoldgico es la base tedrica de las investigaciones que aplican las
herramientas de ENM y SDM. Comprender, qué es el nicho ecoldgico, como se representa,
qué forma tiene, en dénde se encuentra y si es una caracteristica propia de las especies y/o
del ambiente, han sido algunos de los objetivos de investigacion que se han perseguido
desde el siglo pasado. Por ejemplo, la propuesta de Joseph Grinnell (1924), describe al
nicho ecoldgico como la unidad de distribucién final, en la que cada especie estd
condicionada por sus limitantes fisiologicas y estructurales; es decir, las diferentes especies
tienen caracteristicas particulares, por lo que solo pueden ocupar espacios especificos

ofrecidos por el medio ambiente (Grinell 1924).

En una visién contrastante, Charles Elton (1927), pondera que la funcion de una especie se
deriva intrinsecamente de la cadena trofica, por lo que el nicho ecoldgico, no toma en
cuenta los factores abidticos. El concepto estd basado sobre la comunidad bidtica y no de
los organismos en si. Entonces, al no limitar a una especie a un espacio geografico, se
puede decir que aquellas especies que son analogas ecoldgicamente, podrian presentar una
similitud de nicho, aun cuando las comunidades estuvieran alejadas geograficamente (Elton
1927).



Por otro lado, G. Evelyn Hutchinson define el nicho ecologico como la suma de todos los
factores que operan en una especie, por lo que se precisa como un “hiperespacio n-
dimensional” (Hutchinson 1944). Bajo este concepto, tanto las variables fisicas y bioldgicas
pueden ser incluidas conformando un conjunto de condiciones ecologicas que permiten

mantener a las poblaciones.

Esta ultima idea ha permitido la construccion tedrica de otros conceptos que se han podido
explorar a traves del MNE (Soberén y Arroyo-Pefia 2017) tales como el “nicho
fundamental” y "nicho realizado", que han permeado ampliamente en la comunidad
cientifica interesada en el estudio del nicho ecoldgico. ElI primero comprende solo el
hipervolumen n-dimensional, sin considerar la presencia de otras especies, interpretandose,
como el espacio en donde la especie puede vivir en ausencia de competidores. El segundo
es un subconjunto del primero, ya que la especie se encuentra limitada por las interacciones
intra-especificas, es decir, el espacio ecoldgico y geografico donde la especie habita
(Hutchinson 1944).

Construccion teorica del diagrama “BAM”

El concepto de BAM (del inglés biotic, abiotic, and movements) ha representado un avance
tedrico sustancial dentro del modelado de nicho ecoldgico, al darle relevancia a la
delimitacion de los componentes bioticos, abidticos y el movimiento en las areas
disponibles. En términos generales la aplicacion de este diagrama y de manera especifica el
disefio de “M”, tiene implicaciones directas abarcando todos los aspectos sobre el estudio
de MNE, incluyendo la parametrizacion del modelo, la validacion y la comparacion de
modelos (Barve et al. 2011). Ademas, la teoria que ilustra BAM, surge al considerar que en
el espacio geografico existen factores que determinan las areas de distribucion, como los
limites de tolerancia fisiologica (nicho fundamental), la interaccién con otras especies
(depredadoras, dispersoras, polinizadoras, competidoras, entre otras) y las capacidades de
dispersion de la especie en periodos de tiempo considerable y desde areas originales
relevantes (Grinnell 1917, Udvardy 1969, MacArthur 1972, Pulliam 2000, Gaston 2003
Sober6n y Peterson 2005). La aplicacion de este marco tedrico para el conocimiento del

nicho ecoldgico y la distribucion de las especies no debe descuidar ningun aspecto de este



enfoque de modelado ya que no puede llevarse a cabo apropiadamente, sin la generacion

cuidadosa de una hipdtesis considerando “M” (Barver et al. 2011).

Estos factores se expresan a través de una matriz geogréfica dindmica que puede incluir los
escenarios climéticos, los componentes del paisaje (i.e., costeras, cauces rios, relieves
montafiosos) y otras posibles barreras que pueden cambiar con el tiempo. Ante estos
factores, los organismos podrian ser capaces de responder de diversas formas. La capacidad
de respuesta a los entornos abioticos y bidticos, supone que los nichos ecoldgicos pueden
conservarse o evolucionar. En el segundo caso, si las modificaciones de los factores que
definen el nicho ocurren de manera localizada, podrian generar aislamiento geografico,
dando como resultado eventualmente la especiacion (Wiens 2004; Byrne et al. 2008; Stigall
2008). Estas modificaciones en los factores en las poblaciones, se han resumido en modelos
matematicos que toman en cuenta factores ecolégicos (Vandermeer 1972; Pulliam 2000;
Holt 2003; Sober6n 2010) como los microevolutivos (Holt 2003) y macroevolutivos
(Rangel et al. 2007; Roy y Goldberg 2007), por lo que comprenderlos o analizarlos ha sido
muy complejo hasta ahora (Gotelli et al. 2009). Por lo tanto, en este trabajo se llevo a cabo
el MNE a partir del concepto de Grinnell, ya que el espacio de nicho se determina a partir
de condiciones no interactivas (climaticas), debido a que es posible construir relaciones

directas entre las métricas en el espacio ambiental y geografico (Colwell y Rangel 2009).

Con el objetivo de contribuir al esclarecimiento de todas las variables bioticas y abioticas,
asi como de los factores que podrian definir o caracterizar al nicho ecologico de las
especies, Soberén y Peterson (2005) realizan una propuesta teorica, a partir de los
conceptos de nicho ecoldgico anteriormente descritos, con la ventaja de ser mas ilustrativa.
Este enfoque simplificado se basa en una aproximacion estatica para describir tres clases de

factores:

El primer factor considera o incluye las variables interactuantes que se encuentran
activamente sujetas a las dinamicas poblacionales. Por ejemplo; recursos alimenticios
finitos, depredadores, competidores, mutualismo, entre otros. Este factor ser4 denominado
por “B”, siendo la region geografica donde los factores bioticos que afectan el uso de los

recursos Yy las interacciones bioticas permitirian tasas de crecimiento positivas (Soberon y



Peterson 2005); sin embargo, cabe resaltar que esta variable siegue siendo muy compleja de

estimar (Engler y Guisan 2009; Anderson y Raza 2010).

Si consideramos definir “B” a través del concepto de nicho ecologico de Elton, se necesita
un conocimiento mas detallado sobre las interacciones (recurso-consumidor), por ejemplo;
la ubicacion de los recursos internos, su relacion con los vectores de impacto y las
condiciones iniciales, por lo que seria poco practico estandarizar los parametros, en
términos de conjuntos de celdas que cumplen las condiciones iddneas para las especies
(Tilman 1982, Chalse y Leibold 2003).

Otra complicacion para definir “B” a partir del concepto de Elton, es la complejidad
metodoldgica que existe para estandarizar y evaluar los modelos a partir de parametros que
incluyan las diversas variables que comprenden las interacciones, ya que éstas, tiene lugar a
una escala fina, es decir a nivel de celdas, a diferencia de las variables climéaticas formando

grupos de celdas que comparten valores similares (Tilman 1982, Chesson 2000).

El siguiente factor, el abidtico estd determinado por variables no interactuantes; es decir,
por aquellas que no dependen de las dindmicas poblacionales. Por ejemplo; "la temperatura
durante el invierno en Canada no se modifica por la presencia y/o migracién de la mariposa
monarca” (J. Soberon comunicacion personal). Por lo tanto, los sitios geogréficos que
contengan condiciones ambientales favorables para la especie en estudio se les
denominaran “A”. A esta expresion de las variables ambientales Jackson y Overpeck
(2000) la determinan como el "nicho potencial™ de una especie, pero Peterson et al. (2012)
la proponen como el "nicho fundamental existente". Este concepto describe la interseccion
del nicho ecoldgico fundamental con el conjunto de entornos que realmente existen en el

paisaje en cuestion (Soberén y Nakamura, 2009).

Finalmente, al tercer factor se le reconoce como “M”. Este simbolo se refiere al
movimiento de los organismos; es decir representando las areas del planeta que han sido
accesibles para la especie a través de la dispersion durante periodos de tiempo relevantes
(Barve et al. 2011).

La relacion de estos tres elementos determinard el area donde una especie puede ser

encontrada, mientras que la interaccion unicamente de B y A determinaran el potencial de



distribucion de la especie, suprimiendo las barreras de dispersion. Este marco heuristico
relativamente sencillo, se denomina “diagrama BAM” (Soberén y Peterson 2005) (Fig. 1).
Esta propuesta ha permitido identificar con mayor claridad las posibles éareas relevantes e
ideales para el desarrollo, prueba y comparacion de los modelos de nicho ecoldgico,
tomando en cuenta los diversos factores involucrados para cada especie de interés (Barve et
al. 2011).

A variables escenopoéticas GI geografia invadible G

Nicho abidtico

B variables bidticas

Go Geografia ocupada (ligadas dinamicamente)

M area accesible

Figura 1.-El diagrama BAM, ilustra los tres dominios que determinan las areas de distribucion de las
especies: A, B 'y M. Los circulos mas pequefios representan datos de presencia (cerrados) y de ausencia
(abiertos) (Basado en Barve et al. 2011).

Nicho ecoldgico y éxito demogréfico de las poblaciones

Desde el primer concepto de nicho ecoldgico propuesto por Grinnell (1924), se desprende
la idea de que el éxito de las poblaciones, en términos de su crecimiento poblacional varia
dentro del nicho ecoldgico. Por ejemplo, Hutchinson (1957) menciona la posibilidad de un
espacio al interior del nicho, el cual puede tener condiciones mas favorables para las
poblaciones, y con ello presentar mayores abundancias, en comparacion con los sitios
periféricos considerados como menos aptos, y por lo tanto, con menores abundancias.

Posteriormente, es Maguire (1973) quien logra formular especificamente, que las diferentes



regiones del espacio del nicho, se relacionan con diferentes valores de la tasa intrinseca de

crecimiento y de la abundancia poblacional.

Otros autores han argumentado que existen diferentes elementos demograficos que pueden
determinar la dinamica fuente-sumidero de las metapoblaciones. Las especies podrian
ocupar ambientes inadecuados, y el cambio ambiental podria generar situaciones de poco
equilibrio en el que las especies pueden estar ausentes en ambientes idoneos, ya sea por
limitantes a la migracion o presentes en ambientes inadecuados debido a una extincion
retardada, prediciendo variacién en la abundancia y por lo tanto en la distribucion a
diferentes escalas espaciales (Brown 1984, Guisan y Thuiller 2005, Schurr et al. 2012,
Thuiller et al. 2008, VVanDerWal et al. 2009, Marion et al. 2012, Lira-Noriega et al. 2013).

Un planteamiento que recupera esta idea con mayor precision es la hipétesis del «centroide
del nicho», el cual menciona que las mayores abundancias se alcanzan en el centro del
nicho, refiriéndose Unicamente al espacio ambiental y no al geografico, en el que se espera
que una poblacién al encontrarse méas distante a éste, tendera a presentar abundancias
menores (Maguire 1973, Siqueira et al. 2009, VanDerWal et al. 2009, De Moraes y
Viveros 2012, Martinez-Meyer et al. 2013). El centroide representa el centro geométrico
del hipervolumen de n-dimensiones de una especie y el punto en el que todas las variables
alcanzan su valor promedio (Maguire 1973). Estos valores posibilitan la identificacion de
los sitios que pueden ser mas propicios para el establecimiento y mantenimiento de las
poblaciones, ademas de que permiten la exploracion de diversos factores que afectan el

grado de adaptacion (Soberdn y Miller 2009).

Un concepto relativamente nuevo surgido para caracterizar el nicho ecolégico y su relacion
con el desempefio de las poblaciones es el de idoneidad del habitat (habitat suitability),
comprendiéndose como la relacién de las variables ambientales con la probabilidad de
presencia de la especie en estudio (Braunisch et al. 2008, Hirzel y Le Lay 2008, Gogol-
Prokurat 2011, Martinez-Meyer et al. 2013). La idoneidad del habitat es una estimacion del
nicho fundamental, la cual es obtenida a partir de la combinacién de variables clave que
afectan la sobrevivencia y la reproduccion de una especie (Guisan y Thuiller 2005,
Siqueira et al. 2009, Osorio et al. 2016). El rango de valores va entre 0 y 1, aquellos que

son cercanos a uno representan habitats idéneos para una especie. Por lo tanto, la idoneidad



constituye la capacidad de carga o los tamafios poblacionales que pueden ser sostenidos por

el conjunto de recursos presentes en un habitat (Osorio et al. 2016).

Estudios sobre la relacién entre el nicho ecologico y desempefio de las
poblaciones

El reto de evaluar empiricamente la relacion tedrica esperada entre las medidas que
describen el nicho ecoldgico con el grado de adaptacion de las poblaciones no se habia
abordado sino hasta muy recientemente. Para el caso de especies de animales, existen
estudios que han utilizado la abundancia como un estimador de la adaptacion (Yariez-
Arenas et al. 2012, Martinez-Meyer et al 2013). En el caso de las plantas, algunos
esfuerzos se han puesto en entender la relacion entre las variables abioticas con la expresion
de rasgos funcionales, ya que éstos representan caracteristicas morfolégicas, fisiologicas, o
fenoldgicas que responden a factores ambientales locales. Por ejemplo, se ha evaluado la
asociacion entre el nicho ecolégico con variables como i) el peso especifico foliar (el cual
revela la funcion fotosintética dependiente del ambiente luminico, la temperatura y algunas
condiciones del suelo), ii) el grado de asimetria fluctuante en las hojas (se interpreta como
variaciones en la estabilidad del desarrollo, siendo los 6rganos mas simétricos los que
mostrarian mayor calidad genética) y iii) la sobrevivencia de plantulas, como una variable
que refleja el éxito reproductivo (Westoby et al. 1996, Cornelissen et al. 2003, Thuiller et
al. 2010, Nagaraju et al. 2013).

Otros pocos estudios han utilizado el supuesto tedrico de que los niveles de diversidad
genética reflejan el grado de adaptacion de las poblaciones (sensu Reed y Frankham 2003).
Algunos estudios han encontrado de manera empirica una relacion positiva entre la
variacion en la diversidad genética con la idoneidad del habitat (Nagaraju et al. 2013). En
contraste, en otros estudios se ha reportado ausencia de correlacion entre descriptores de la
variacion genetica con las caracteristicas del habitat derivadas del modelado de nicho (Yu-
Huang et al. 2008, Diniz-Filho et al. 2009; Lira-Noriega y Manthey 2014).

Alternativamente, también existe evidencia de que los factores geograficos pueden explicar

la variacion en el desempefio de las poblaciones. Por ejemplo, bajo la hip6tesis de la



abundancia central, se predice que las poblaciones periféricas geograficamente suelen
presentar menor desempefio (i.e., menor abundancia, densidad, sobrevivencia,
reproduccion, etc.) en comparacién con poblaciones ubicadas en el centro del rango
geografico (Hengeveld y Haeck 1982, Gaston 1990, Brown 1984, Borregaard y Rahbek
2010). Esta relacion se ha evaluado empiricamente buscando una asociacion entre los
pardmetros que se usan para describir la adaptacion con la latitud, la longitud o la distancia
geogréfica en si misma. La evidencia obtenida para este modelo también es contrastante, ya
que en ocasiones no se ha encontrado relacion con dichas variables geogréaficas (Sagarin et
al. 2002, Sagarin et al. 2006, Martinez-Meyer et al. 2013).

JUSTIFICACION

Las especies de arboles de la familia Meliaceae se caracterizan por la calidad de su madera,
por lo que han sido utilizadas comercialmente desde hace varios siglos (Pennington 1998).
Swietenia macrophylla King y S. humilis Zucc se distribuyen en México estando asociadas
a ecosistemas diferentes. Mientras que S. macrophylla se encuentra frecuentemente en
bosques subperennifolios y bosques perennifolios en el sur de México, S. humilis se asocia
mayormente a un habitat de bosque tropical seco (Pennington 1998). De acuerdo a la
revision de literatura, para el caso de S. humilis, actualmente no existen estudios en México
que describan las caracteristicas especificas de su nicho ecoldgico, sino Unicamente existen
mapas de su distribucion geografica basados en inventarios forestales (CONAFOR 2014),
sin tomar en cuenta el efecto que diversas variables ecoldgicas pudieran tener sobre la
probabilidad de mantener sus poblaciones. Para S. macrophylla la informacion disponible

es mas abundante.

Sobre S. macrophylla existe un estudio que predice la migracién de poblaciones desde
Quintana Roo hacia Campeche en escenarios de cambio climatico. Sin embargo, este
estudio no ofrece informacion explicita sobre las caracteristicas del nicho ecoldgico y su
posible relacion con variables que describan el grado de adaptacion de las poblaciones

(Garza-Lopez et al. 2016). Por otro lado, se sabe que las poblaciones mexicanas presentan
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niveles bajos de diversidad genética muy probablemente producto de razones historicas
asociadas con su colonizacion desde regiones surefias (Trujillo-Sierra et al. 2013, Alcalé et
al. 2014). Asimismo, se ha encontrado que existe una relacion entre la reduccion en la
diversidad genética y el incremento de la endogamia con el aumento de la latitud (Bekessy
et al. 2002, Eckert et al. 2008, Alcala et al. 2014), pero no se ha evaluado la relacién entre

pardmetros genéticos con el nicho ecoldgico.

En este estudio se pretende caracterizar el nicho climatico de estos arboles tropicales,
poniendo a prueba la relacién que pudiera existir entre los descriptores ecoldgicos del nicho

con los adaptativos.

OBJETIVOS

El objetivo general del proyecto es:

e Evaluar la relacion de la variacion entre nicho climético con los componentes que
describen el grado de adaptacion de las poblaciones de Swietenia macrophylla y

Swietenia humilis en México.

Los objetivos particulares son:

e Estimar el nicho climatico de ambas especies a lo largo de toda su distribucion.

e Extraer para México, los parametros que reflejen la variacion en el nicho climatico
de las poblaciones de ambas especies (distancia al centroide e idoneidad de habitat).

e Determinar si la variacion en la abundancia poblacional de ambas especies se
relaciona con los parametros anteriormente mencionados.

e Determinar si la variacion en los parametros que describen la diversidad genética
poblacional en S. macrophylla se explica con las distancias al centroide y/o la
idoneidad del habitat.
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HIPOTESIS Y PREDICCIONES

Los modelos de prediccion de nicho ecol6gico asumen variacién en componentes
demograficos de las poblaciones, dependiendo de la combinacion particular de variables

abioticas a lo largo de su distribucion.

Derivado de esta hipotesis se puede predecir que:

e EIl desempefio de las poblaciones se incrementa con el aumento en la idoneidad del
habitat.

e EIl desempefio de las poblaciones es mayor cerca del centroide del nicho ecolégico.

METODOS

Area de estudio

La distribucion geogréafica de Swietenia macrophylla va desde América del sur hasta el sur
de México, siendo la zona amazoénica el probable centro de origen de esta especie (Lemes
et al. 2003, Novick et al. 2003). En Centroamérica se encuentra principalmente relacionada
a bosques subperennifolios, aunque también habita en el bosque tropical perennifolio. La
abundancia de esta especie puede variar, yendo desde un arbol por cada 2 ¢ 3 ha hasta sitios
con 10 6 12 individuos por ha. Esta especie se considera heliofila. A pesar de que las
plantulas toleran ligera sombra, se ha observado que el desarrollo es méas lento en
comparacion con aquellas plantulas que reciben una mayor cantidad de luz. Su follaje suele
ser perennifolio cuando se encuentra dentro de los bosques humedos, pero también se ha
observado en los subcaducifolio, siendo las zonas méas secas de su distribucion (Bascopé et
al. 1957, Lamb 1966, Martinez et al. 2008).

Con respecto al clima, segin Lamb (1966), S. macrophyllapuede alcanzar su éptimo
desarrollo en las condiciones climéticas del bosque tropical seco de la clasificacion de

Holdridge (1997), correspondiendo al semicaducifolio. Esta formacion vegetal esta limitada
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por la temperatura media anual (24 °C), y por una precipitacion anual promedio de 1000
mm a 2000 mm. En otros casos, esta especie se localiza en las formaciones del bosque
tropical perennifolio, con temperatura por encima de 24 °C y un promedio anual de
precipitacion mayor que va entre los 2000 mm a 4000 mm. Por otro lado, Bascopé y otros
(1957) mencionan que esta especie crece bien en lugares donde la precipitacion tiene
rangos de 1200 mm a 2000 mm anuales y que pueden soportar, sequias estacionales

prolongadas, siempre y cuando se hallen sus raices cercanas a los mantos freéaticos.

Los suelos en donde se encuentra S. macrophylla se destacan por ser; ricos, profundos y
bien drenados, donde el manto freatico es accesible para obtener humedad durante todo el
afio. Su dptimo desarrollo se encuentra en las selvas cerradas, debido al suelo permeable y

firme, fuera de los cursos de agua, pero en sus inmediaciones (Lamb 1966).

En México, las poblaciones de esta especie se ubican en los estados de Quintana Roo,
Yucatan, Campeche y Chiapas, y en algunas zonas del norte de Veracruz (Pennington y
Sarukhén 1968, CONAFOR 2014). Las regiones que habita esta especie en México, se
caracterizan por tener abundante humedad con precipitaciones entre los 1500 a mas de
4000 mm. Comunmente los individuos de esta especie se localizan a lo largo de los cursos
de agua y en laderas; y en algunas ocasiones, también se han encontrado en sitios con un
clima tropical mas seco (CONABIO). La temperatura media anual es de 23 a 28 °C con
extremas de 11 a 37 °C. Se desarrolla generalmente en suelos de origen calizo o aluvial, con
poca permeabilidad, siendo las caracteristicas de los suelos en la Peninsula de Yucatan, sin
embargo, también coloniza suelos profundos y porosos. Su mejor desarrollo ocurre en
suelos de vertisol pélico, pero también coloniza suelos: arcilloso café-oscuro, arcilloso

profundo, rojo-lateritico, negro, arenoso y drenado.

Las poblaciones de importancia econdmica en el pais se encuentran en los macizos
forestales del sur de Campeche y del centro de Quintana Roo. En el 2003 mas de 160 ejidos
manejaban aproximadamente 750,000 ha de superficie forestal con fines de
aprovechamiento de producto maderable y no maderable con un valor anual de 11.7
millones de délares, de los cuales para S. macrophylla, solo se aprovechaba en 36 ejidos
con un total de 8,000 m*/afio con un valor de 3 millones de délares (Morales et al. 2005), lo

cual representa una importante fuente econémica.
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La distribucion de Swietenia humilis es mas restringida en comparacion con la de S.
macrophylla, ya que solo se encuentra en Centroamérica y México. En Centroamérica se
ubica en Guatemala, Honduras, EI Salvador, Nicaragua y Costa Rica. El tipo de vegetacion
al que normalmente esta asociada, son los bosques seco y seco premontano y es capaz de
tolerar diferentes tipos de suelos, desde fértiles a calizos infértiles; sin embargo, su 6ptimo
desarrollo se lleva a cabo en suelos profundos y bien drenados, ricos en materia organica,
con textura ligera, pH &cido y drenaje libre. Crece en elevaciones de 0 a 1000 msnm, con
temperaturas medias anuales de 18 a 25 °C, y precipitaciones anuales que van desde 800 a
2000 mm (Beer et al. 2003).

En Meéxico, se distribuye en la vertiente del Pacifico que va desde Chiapas hasta Sinaloa y
en algunas areas cercanas al Golfo de México en Tabasco y una pequefia area al sur de
Veracruz. Sin embargo, a pesar de que su rango de distribucion es mas limitado, S. humilis
estd presente en mas tipos de vegetacion hallandose desde los bosques tropicales
subperennifolios hasta los caducifolios, los cuales exhiben diferentes gradientes de
temperatura y humedad. Las poblaciones se encuentran generalmente entre 50 a 1000
msnm en suelos profundos (> 50 cm), ricos en materia organica y bien drenados. La
temperatura media es 27.5 °C, con una precipitacion similar a la de Centroamérica de entre
800 hasta 2000mm. En los bosques secos puede aguantar hasta 6 meses sin lluvia. Este
arbol conocido por su nombre comdn como caobilla o caoba del Pacifico es también una
especie valorada por sus usos maderables, asi como medicinales (Pennington y
Sarukhan1968, Pennington y Sarukhan 1998, CONAFOR 2000, White et al. 2002, Blanco
y Powell 2008).

Obtencion de datos geograficos

Las referencias geograficas necesarias para realizar la prediccion del nicho ecol6gico para
todo el rango de distribucion de ambas especies, fueron obtenidas a partir de diferentes
fuentes, como la Global Biodiversity Information Facility (www.GBIF.org), registros
publicados en articulos cientificos y aquellos incluidos en una base de datos del Inventario
Nacional Forestal y de Suelos, proporcionada por la Comision Nacional Forestal
(CONAFOR 2009-2014), en un formato de coordenadas UTM’s en WGS 1984. En esta
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base de datos de la CONAFOR, ademéas de la informacion geografica, se obtuvieron
referencias sobre las abundancias, ya que contenia el nimero de individuos presentes en

parcelas permanentes llamadas conglomerados.

Las referencias geogréficas fueron proyectadas a través del software ArcGis version 10.3.
Para llevar a cabo la depuracion de los datos geogréaficos, se eliminaron aquellos que
estaban repetidos o fuera de su distribucion original, ya que siendo una especie de
importancia comercial, es trasladada a otros paises o continentes. Para S. macrophylla se
conto con 2,410 datos encontrados en total, de los cuales solo se trabajé con 157 puntos.
Para S. humilisde los 535 puntos en total, se utilizaron solamente 133. Posteriormente, se
realizd un muestreo de la base de datos totales para generar un subconjunto de datos, con la
finalidad de separar la base de datos en dos, utilizando una de ellas para calibrar el modelo
de nicho ecoldgico y la otra para validarlo (Peterson et al. 2011, Hijmans 2012). Por lo
tanto, se obtuvo al final para toda la distribucion de S. macrophylla, un total de 90 puntos
de calibracion y 67 de validacion. Para S. humilis se usaron 72 puntos para la calibracion y

61 para la validacion.

Modelos de nicho ecoldgico y la distribucion potencial

El modelado de nicho ecolégico se debe realizar tomando en cuenta la distribucion
completa de las especies con la finalidad de no incurrir en un error de muestreo. La
consideracién con limites artificiales puede generar un sesgo en el modelado, ya que las
especies no se rigen por lindes sociopoliticos, sino por factores ambientales y ecoldgicos
(Barve et al. 2011).

Para realizar el modelado de nicho ecoldgico, se consider6 el teorema BAM (Soberdn y
Peterson 2005). El paso inicial fue el disefio de “M” (Fig. 1), el cual representa la
movilidad y el area que determinara el corte de la region geografica a modelar. Esta area
posteriormente sirvié como referencia para delimitar las capas bioclimaticas obtenidas en
una base de datos global denominada Worldclim (Hijmans et al., 2005). Solo se analizaron
17 de las 19 variables, debido a que la bio_18 y bio_19 presentan algunos errores para

México (Comunicacién directa con el Dr. Peterson).
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Con el objetivo de eliminar subjetividad en la delimitacion de esta area y de incluir
informacion ecologicamente relevante, se generd un poligono en ArcGis, basado en las
provincias biogeogréaficas de Morrone (Léwenberg-Neto 2014), que se utilizé para disefiar
la “M” abarcando toda la distribucidn. Posteriormente, se extrajo el valor de todas las
variables bioclimaticas para cada punto geogréafico correspondiente a la base de datos de
calibracion y con esos valores se realizé un analisis de correlacién de Pearson, con el
objetivo de eliminar aquellas variables que proveen informacion redundante, para asi poder
generar el modelo a partir de aquellas que explican diferente informacion, este ultimo

analisis se llevé a cabo con el programa estadistico PAST 3.17.

A partir de elegir las variables ambientales para cada especie, se llevaron a cabo algunas
pruebas corriendo los modelos con diferentes algoritmos que van desde los menos recientes
hasta los mas novedosos, tales como: GARP, Bioclim, NicheA, MaxEnt, Ellipsoide-Ntbox,
este ultimo algoritmo se trabajo6 a través de RStudio versién 3.4.2. Finalmente, se eligi6 el
ultimo, por mostrar los mejores modelos, aquellos que alcanzaron valores significativos
estadisticamente (p<0.05) y que obtuvieron mejores evaluaciones en las pruebas de
validacién. Dichas pruebas se realizaron con un subconjunto de datos a partir de la Curva
Caracteristica Operativa del Receptor (por sus siglas en ingles ROC), utilizando los valores
del area bajo la curva (por sus siglas en ingles AUC). Actualmente, debido a que este
estadistico no es muy recomendable por diversos supuestos (Lobo et al. 2008), se llevaron a
cabo algunas modificaciones generando el programa de la ROC Parcial, el cual como lo
dice su nombre, tiene como objetivo generar relaciones parciales ROC-AUC ratio (Peterson
et al. 2008). Con ello se define un modelo 6ptimo, mediante una curva que maximiza la
sensibilidad de los valores bajos de la fraccion de falsos positivos, en el que tiene un rango
de 0 a 2, por lo que valores de 1, indican que el ajuste del modelo fue menor que lo
esperado por el azar. Mientras que valores por arriba de 1, indican que el modelo predice
mejor que lo esperado por el azar (Barve 2008).

Otra forma para validar los modelos y conocer su significancia es a partir de la prueba
binomial, en la cual consiste en transformar los mapas de valores continuos a valores de
cero y uno, interpretando el primer valor como la cobertura no apropiada para la especie. El

segundo, es la proporcion de cobertura adecuada para la especie, esperando que la cantidad
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de presencias sean correctamente anticipadas por un clasificador aleatorio, con valores de P
< 0.05. Para ello, se elige un umbral de corte que determina los valores binarios, éste es un
pardmetro que representa la proporcion de errores sobre los datos de presencia que pueden
hallarse en las bases de datos, debido a que son tomados de diversas fuentes lo que se
espera que contengan un margen de error (mala identificacion taxondmica, errores en la
lectura o captura de los datos geograficos, etc.). En este estudio, se utilizé un umbral de
corte del decimo percentil del conjunto de dato de calibracion (Radosavljevic y Anderson
2013). Posteriormente, el rendimiento de los modelos se puede conoce a partir de la de la
prueba binomial acumulada, siendo la proporcion o porcentaje de omision, el cual evalla
que el nimero observado de éxitos sea mayor que un clasificador binario aleatorio
(Fielding y Bell 1997, Peterson et al. 2011).

Posteriormente, una vez que se obtiene el mejor modelo de nicho ecoldgico para ambas
especies se extraen las distancias al centroide y los valores de idoneidad de habitat de cada
dato geografico a través del mismo algoritmo Ellipsoide (Osorio-Olvera et al. 2016) a partir

del programa estadistico RStudio version 3.4.2.

Descriptores de la adaptacidon (Analisis de abundancia y diversidad genética)
Los datos de abundancia de ambas especies para México fueron obtenidos de la base de
datos del Inventario Nacional Forestal y de Suelos (CONAFOR 2014). Los valores de
abundancia se presentan separados para ambas especies, y se expresan con el nimero de
individuos presentes en los diferentes conglomerados; es decir, hace referencia al tipo de
muestreo el cual se realiza a través de cuatro parcelas rectangulares (40x10 m) de 400 m?
cada una. Estas parcelas estan ubicadas dentro de un area circular, con un radio de 56.42 m;
una de las parcela se ubica en el centro y el resto distribuidas en forma de una “Y”
invertida, con 36.42 m entre los centros de cada parcela. Para la abundancia se incluyeron
individuos con un didmetro basal de 25 cm hasta individuos adultos de 108 cm
(CONAFOR 2014) (Fig. 2).
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Figura 2.- Forma de la unidad de muestreo a utilizada en Selvas Altas, Medianas, Selvas Bajas, Peten, Selva
de Galeria, Manglar, Popal, Tular y Vegetacion haléfila hidrofila (Tomada de CONAFOR 2014).

Para el caso de S. macrophylla se aproveché el hecho de que por su interés comercial, es
una especie bien estudiada en términos de su variabilidad genética. Por lo que se obtuvo
informacién publicada en literatura de una serie de descriptores de la variacion genética:
Riqueza alélica, valores promedio de heterocigosis observada (Ho) y esperada (He), asi
como del Coeficiente de Fijacion (Fis). Estos valores se han obtenido de tres articulos
publicados en los que se han realizado estudios genéticos con loci microsatelitales. En total
se cuenta datos para 10 poblaciones (Fig. 3), que cubren la distribucién de la caoba en
México (Trujillo-Sierra et al. 2013, Alcala et al.2014, Alcala et al. 2015). Por lo tanto, para
esta especie, se evalud la relacion entre estas variables genéticas que describen el estado de
salud de las poblaciones con los descriptores de nicho ecolégico (idoneidad del habitat,

distancia al centroide).
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Figura 3.- Localizacidn de las 10 poblaciones de las cuales se obtuvieron los valores de diversidad y
estructura genética (Trujillo-Sierra et al. 2013, Alcala et al. 2014).

Adaptacion y variables geogréaficas

Adicionalmente, para ambas especies se estimo la relacion entre los descriptores de nicho
ecologico con la variacion en factores geograficos como la latitud y longitud geografica,
como medidas que describen la dispersion de las poblaciones en los ejes norte-sur y este-

oeste.

Anélisis estadisticos
Para ambas especies, se evalud la relacion entre la variacion en los valores de abundancia
con la variacion de la idoneidad del habitat y la distancia al centroide. Para esta relacion se

seleccionaron puntos correspondientes al 10% del total de puntos que representaran la
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distribucion geografica en México. En este porcentaje se incluyen puntos que tuvieran
valores distintos en la idoneidad de habitat. Posteriormente, se revisa que este porcentaje de
datos, les corresponda un valor de abundancia, ya que no todos los puntos geogréficos en
México corresponden a la base de datos de la CONAFOR (ver Métodos). Los puntos son
proyectados, junto con la base de datos de CONAFOR, y se toma el valor de abundancia de
los datos que se encuentren a una distancia no mayor a 10 km del punto elegido, esto es con
la intencion de considerarlos como una poblacién. La informacion es generada y ordenada

en una tabla de Excel, para que sea utilizada posteriormente para los andlisis estadisticos.

Finalmente, se evalla la relacion entre los descriptores de la adaptacion (abundancia y
variables genéticas) utilizados como variables dependientes, con los descriptores del nicho
ecoldgico (idoneidad del hébitat y distancia al centroide) y con las variables geogréficas
(latitud y longitud) utilizadas como variables explicativa, mediante andlisis independientes

de regresion lineal (JMP).

RESULTADOS

Modelado de Nicho Ecolégico y Modelado de Distribucién de Especies

Se utilizaron las variables ambientales de Wordclim para realizar los modelos que
abarcaron toda la distribucion y para el modelado en México se utilizaron las variables
ambientales ajustadas para el pais. Debido a que no se encontraron diferencias aparentes en
los resultados derivados a ellas, tanto en las correlaciones de las variables ambientales
como en la prediccion de los modelos, se tom6 la decisién de solo utilizar las variables
ambientales de Wordclim que tienen una resolucién por pixel de 1 km? lo que permite
hacer comparaciones objetivas con los nichos generados a través de toda su distribucion y

los acotados solo para México. Las variables ambientales se describen en el cuadro 1.
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Cuadro 1: Variables continuas (descripcion de la temperatura y precipitacion).

Variables Descripcion
bio_1 Temperatura media anual
bio_2 Rango medio diurno (Promedio mensual (temperatura maxima -

temperatura minima))

bio_3 Isotermalidad o indice de variabilidad de temperatura
bio_4 Estacionalidad de temperatura

bio 5 Temperatura maxima del mes mas célido

bio_6 Temperatura minima del mes mas frio

bio_7 Rango de temperatura anual

bio_8 Temperatura media del mes con mayor precipitacion
bio_9 Temperatura media del mes mas seco

bio_10 Temperatura media del trimestre mas célido

bio_11 Temperatura media del trimestre mas frio

bio_12 Precipitacion anual

bio_13 Precipitacion del mes mas hiumedo

bio_14 Precipitacion del mes mas seco

bio_15 Estacionalidad de la precipitacién

bio_16 Precipitacion del trimestre mas himedo

bio_17 Rango de temperatura

Swietenia macrophylla

El primer modelo de nicho realizado para la distribucion completa de S. macrophylla se
generd con el algoritmo MaxEnt. Las variables que explican mejor el modelo por
permutacion fueron: bio_9, bio_4 y bio_14 (Cuadro 1). Para el andlisis de validacién se
aplico la ROC Parcial, obteniendo un valor de AUC ratio = 2.7666 con un valor de P< 0.01.
Sin embargo, la prueba de rendimiento muestra una omision alta del 16.6%, por lo tanto el

modelo se rechaza.

El segundo modelo, realizado a traves del algoritmo Ellipsoide con el programa Rstudio
(Osorio-Olvera et al. 2016), se cre6 a partir de las tres variables climaticas que mejor
explicaron el modelo en los resultados de MaxEnt, obteniendo un valor de AUC ratio =

1.1302 y una mayor significancia estadistica (P< 0.004). Ademas, en la prueba de
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rendimiento se encontré una omision del 4.5%, con un valor de P< 0.0001, siendo éste el

mejor modelo.

Una vez que se obtuvo el mejor modelo, el algoritmo Ellipsoide permitié obtener también
la representacion geogréfica de la distribucion potencial de la especie (Fig. 4). En la figura
4a se muestra en el mapa, a través de un gradiente de colores, siendo los valores continuos
de idoneidad de habitat. Los valores mas altos indican la mayor probabilidad de encontrar a
la especie en estas areas, ya que cuentan con las mejores combinaciones climaticas para el
establecimiento de la especie. En el mapa se observan zonas de alta idoneidad para México
especificamente la mayor parte del noroeste de la peninsula de Yucatan, en Centroamérica
se muestra un area menor para los paises de Honduras y Nicaragua. Asi como, en Peru,
Bolivia y Brasil donde los paises comparten vegetacion de los bosques tropicales
perennifolios del Amazonas y en un pequefio espacio cerca de las costas, al este de Brasil.
Por otro lado, se muestra la distribucion potencial en un formato binomial (Fig. 4b). En este
mapa se observa que en México, S. macrophylla puede estar presente casi en toda el area
del suroeste y parte de la vertiente del Golfo. Estd presente préacticamente en todo
Centroamérica, excepto en algunas zonas de la vertiente del Pacifico y sur mostrando esta
ausencia probablemente debido a las cordilleras que se encuentran en esta region,
abarcando de manera continua una parte al noroeste de Sudamérica (ver comentario en el

pie de la figura 4).
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Figura4.- a) Mapa de valores continuos para S. macrophylla en el que se presenta un gradiente de colores: verde indica valores bajos de idoneidad, amarillos valores intermedios y
naranjas a rojos son valores mas altos de idoneidad; b) Mapa binario en el que el color verde significa presencia y el color amarillo ausencia. La division que se encuentra dentro

de los mapas, hace referencia a las provincias biogeograficas.
23



Swietenia humilis

En el caso de S. humilis, se hicieron las mismas pruebas utilizando la distribucion completa,
encontrando para MaxEnt, que de las 17 variables ambientales, la bio_14, bio_6 y bio_3
(Cuadro 1) describieron mejor el modelo, obteniendo un valor de la AUC ratio = 1.304, con
una P< 0.00001. Sin embargo, en este caso también la prueba de rendimiento a pesar de ser
significativa (P< 0.001), mostré una omision alta del 14.7%, por lo que se rechaza el

modelo.

Por otro lado, empleando el algoritmo Ellipsoide, y utilizando las tres variables climaticas
que mejor explicaron el modelo en los resultados de MaxEnt, se obtuvieron mejores
resultados encontrando un valor de AUC ratio = 1.3215, con una P< 0.001. En la prueba de
rendimiento se hall6 una omision del 9.8%, con un valor de P< 0.0001, siendo asi el mejor
modelo de nicho ecolégico para S. humilis.

De igual forma se obtubieron mapas de la idoneidad de hébitat y de la distribucion
potencial de S. humilis (Fig. 5). El area que presenta una mayor idoneidad se encuentra
principalmente en las costas del Pacifico, siguiendo ese patron desde el sur de
Centroamérica hasta el Estado de Jalisco en México (Fig. 5a). EI mapa de la distribucion
potencial (Fig. 5b) muestra un patron similar, pero con un area mayor en la zona norte de
México abarcando el estado de Sinaloa y de forma interrumpida existe un region en la

Peninsula de Yucatan, asi como algunos parches en el Estado de Veracrz y Tamaulipas.
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Figura 5.- a) Mapa de valores continuos para S. humilis, en el que se presenta en un gradiente de colores: el
verde indica valores bajos de idoneidad, los amarillos valores intermedios y naranjas a rojos son valores mas
altos de idoneidad; b) Mapa binario en el que el color verde significa presencia y el color amarillo ausencia.

La division que se encuentra dentro de los mapas, hace referencia a las provincias biogeograficas.
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Nicho ecologico y descriptores de la adaptacion

A partir de los modelos de nicho ecoldgico, se obtuvieron las distancias al centroide
utilizando para ello las distancias de Mahalanobis (1936), debido a que estipula la
semejanza entre dos variables aleatorias multidimensionales. Ademas, se obtiene para cada
pixel, los valores de idoneidad, que posteriormente se vacian en una tabla de Excel, con los
valores de los descriptores de la adaptacion (Ho, He, Fis y abundancia), correspondientes
para ambas especies de manera independiente, para llevar a cabo los analisis de regresion
(Cuadro 3 y 4). Para cada especie se llevo a cabo un analisis de correlacion de Pearson,
identificando la asociacién entre los descriptores del nicho ecoldgico (indice de idoneidad y

distancia al centroide) y los componentes geograficos (latitud y longitud), (Cuadros 5y 6).

Posteriormente, se realizaron las regresiones lineales simples, teniendo como variables
dependientes, en unos casos los valores de abundancia (en ambas especies) y en otros, los
parametros genéticos (solo para S. macrophylla). Como variables explicativas se usaron de
manera independiente, ambos descriptores del nicho ecoldgico y los dos componentes

geogréficos.

Cuadro 3.- Poblaciones analizadas y sus valores correspondientes de adaptacion (Ho= Heterocigocis
observada, He= Heterocigocis esperada y Fis= Coeficiente de fijacion entre individuos de una poblacién
local) del nicho ecolégico y ubicacién geografica de Swietenia macrophylla. Los acrénimos de las

poblaciones se mencionan respectivamente en el orden en que aparecen: B, N, NB, Z, S, C, PL, P.

Poblaciones Ho He Fis Abundancia Ildoneidad de Distanciaal Longitud Latitud
habitat Centroide
Bonampak 0.52 0.83 0.33 2 0.880 0.244 -91.006 16.750
Naranjal 0.39 0.75 0.44 13 0.852 0.337 -88.458 19.357
Nuevo Becal 047 0.82 0.35 22 0.668 1.110 -89.300  18.610
Zozocolco 027 071 058 4 0.000 16.823 -97.579  20.001
Sefior 045 079 043 1 0.937 0.189 -88.000  19.990
Caobas 032 059 047 14 0.739 0.803 -89.350  18.300
P. Laguna 0.21 0.57 0.64 1 0.829 0.174 -87.714 20.515
Pioneros 0.44 0.52 0.16 6 0.823 0.377 -89.179 17.885
Sayula 0.57 0.58 0.01 1 0.416 1.846 -94.950 17.881
Tormento 0.36 0.69 0.47 2 0.493 1.855 -90.765 18.607
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Cuadro 4.- Poblaciones que representan la distribucién para México, valores correspondientes de adaptacion

(abundancia), descriptores de nicho ecoldgico y ubicacion geografica de Swietenia humilis.

Poblaciones Idoneidad de Distancia al
Abundancia Longitud Latitud
habitat Centroide

1 1 0.037 6.610 -108.497 25.894
2 7 0.103 4.401 -107.025 24.375
3 8 0.787 0.502 -104.972 19.673
4 1 0.826 0.358 -103.962 18.940
5 2 0.410 1.932 -100.941 18.720
6 1 0.588 1.137 -101.106 18.024
7 13 0.892 0.201 -94.226 16.465
8 5 0.146 3.711 -98.222 16.382
9 1 0.000 76.356 -96.880 19.995
10 2 0.919 0.163 -93.830 16.551
11 5 0.128 4.367 -90.300 18.629
12 5 0.007 10.641 -89.453 18.228

Cuadro 5.- Valores de la correlacion de los descriptores de nicho ecoldgico y los componentes geograficos de

Swietenia macrophylla.

Variable Idoneidad de habitat Distancia al Centroide Longitud Latitud
Idoneidad de hébitat 1.00

Distancia al Centroide -0.87 1.00

Longitud 0.90 -0.81 1.00

Latitud -0.14 0.32 0.10 1.00

En el analisis de correlacion geogréfica para S. macrophylla, se observo que la idoneidad
del habitat esta altamente correlacionada con la longitud y con la distancia al centroide,
pero no con la latitud. Con respecto a las distancias al centroide se encuentran fuertemente

correlacionadas con la longitud, pero débilmente con la latitud (Cuadro 5).
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Cuadro 6.- Valores de la correlacion de los descriptores de nicho ecoldgico y los componentes geograficos de

Swietenia humilis.

Variable Idoneidad de habitat Distancia al Centroide  Longitud Latitud
Idoneidad de habitat 1.00

Distancia al Centroide -0.45 1.00

Longitud -0.04 0.14

Latitud -0.48 0.12 -0.69 1.00

Para el caso de S. humilis el analisis de correlacion sélo se pudo observar una correlacion
negativa entre los componentes geograficos. En el caso de los descriptores ecolégicos y con

los componentes geogréficos, no se encontrd ninguna correlacion (Cuadro 6).

Swietenia macrophylla
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Figura 8.- Andlisis de relacion de la abundancia con los descriptores de nicho ecolégico (a) idoneidad de

habitat; (b) distancias al centroide y abundancia con un componente geografico (c) latitud.

No se encontraron relaciones significativa entre la abundancia con la idoneidad de habitat
(F =0.108, P = 0.750); las distancia al centroide (F = 0.120, P = 0.737) o con la latitud (F =
0.056, P = 0.817, Fig 8).
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Figura 9.- Anélisis de relacion con la Ho y los descriptores de nicho ecolégico (a) idoneidad de habitat; (b)

distancias al centroide y Ho con un componente geografico (c ) latitud.

En los andlisis de la Ho, no se encontré una relacion significativa con la indoneidad de
habitat (F = 0.330, P = 0.580); las distancias al centroide (F = 1.274, P = 0.291). Sin
embargo, si se hallé una relacion negativa significativa, en el cual a mayor latitud se

observa menor heterocigosis (F = 7.878, P= 0.023Fig 9).
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FiguralO.- Analisis de relacion con la He y los descriptores de nicho ecoldgico (a) idoneidad de habitat; (b)

distancias al centroide y He con un componente geografico (c) latitud.
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En los andlisis de la He, no se encontro ninguna relacion significativa con la idoneidad del
habitat (F = 0.078, P = 0.786); distancias al centroide (F = 0.027, P = 0.872); y con latitud
la (F = 0.006, P=0.936 Fig 10).
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Figura 11.- Analisis de relacion del coeficiente de fijacién Fis con los descriptores de nicho ecolégico (a)

idoneidad de habitat; (b) distancias al centroide y Fis con un componente geografico (c) latitud.

Finalmente, para los analisis de regresiones simples, el valor de la estructura genética (Fis),
en relacién con los descriptores de nicho ecoldgico, no mostraron nuevamente relaciones
significativas con la idoneidad de habitat (F = 0.026, P = 0.875), o las distancias al
centroide (F = 0.846, P = 0.384). No obstante, la relacion con el componente geogréafico
(latitud), mostr6 ser positiva significativa, es decir a mayor latitud, mayores valores del
indice de fijacion (F = 7.301; P = 0.027, Fig 11).

Derivado de las regresiones lineales (Figuras: 8b, 9b, 10b y 11b), la poblacion de
Zozocolco mostré separarse fuertemente del resto en términos ambientales, se decidio
realizar nuevamente los analisis de regresion lineal eliminando esta localidad. La ausencia
de esta poblacion no modifico los resultados, mostrando que no hubo correlacion entre los
descriptores del desempefio, ni con la distancia al centroide, ni con la ideoneidad del
habitat. Pero se mantuvo la relacion tanto para la Ho (relacién negativa) como para el

indice Fis (relacién positiva) con respecto a la variacién en la latitud geogréfica.
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Swietenia humilis
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Figura 12.- Andlisis de relacién con la abundancia y los descriptores de nicho ecolédgico (a) idoneidad de

hébitat; (b) distancias al centroide y abundancia con un componente geografico (c ) latitud.

No se encontr6é ninguna relacion significativa para ninguno de los andlisis realizados de la
abundancia con los descriptores de nicho ecoldgicos y tampoco con el componente
geogréfico respectivamente (F = 0.593, P= 0.458; F = 1.190, P= 0.300; F = 0586, P= 0.461
Fig. 12). Para el caso de S. humilis, cabe recordar que solo se llevaron a cabo anélisis de
regresion simple con los valores de abundancia, en relacion con los descriptores de nicho
ecologico y el componente geografico, debido a que no se cuenta con datos genéticos, ya

que en Mexico, no se han realizado aun este tipo de analisis para la especie.

DISCUSION

MNE y MDE (S. macrophylla)

A pesar de la importancia economica de las especies de Swietenia evaluadas en este
estudio, se observa que el uso de herramientas de modelado de nicho es muy limitado,
particularmente para S. humilis. Con relacion al gran nimero de estudios que han permitido
el avance en el conocimiento de la estructura y diversidad genética de S. macrophylla a lo

largo de su distribucién, al parecer, los estudios de modelado de nicho se encuentran
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restringidos a México (Garza-Lopez et al. 2016, Navarro-Martinez et al. 2018). La revision
de literatura sobre el tema, permite establecer que en general, las especies de &rboles
tropicales han sido poco estudiadas desde estas aproximaciones de nicho ecologico.

En este proyecto no solo se infirié el nicho ecologico de ambas especies, sino que ademés
se evalud la prediccion tedrica de una asociacion entre las variables, que sintetizan la
conformacién del nicho con variables que describen el desempefio de las poblaciones. Los
resultados obtenidos con los mapas de idoneidad de hébitat y distribucion potencial
muestran el alto poder predictivo que tuvo el modelado de nicho ecoldgico de S.
macrophylla, el cual mostré una similitud entre la distribucidn obtenida en este trabajo con
la distribucion histérica descrita anteriormente (Lamb 1966, Martinez et al. 2008). Martinez
y colaboradores en el 2008, generaron una reconstruccion de la distribucién original, a
partir de las descripciones de Lamb (1966), y realizaron una comparacion, para conocer si
existe una modificacion o pérdida de su distribucion actual. Cabe resaltar que en ese
estudio, no se utiliza el modelado de distribucién potencial con ningun algoritmo, pero la
construccion de la distribucion es realizada con herramientas como el SIG e informacion
satelital sobre el tipo de vegetacion y suelo de los paises, en donde se reporta el manejo de
S. macrophyla a traves del continente. EI modelado realizado con el algoritmo Ellipsoide

predice varias de las areas de discontinuidad reportadas por Martinez et al. (2008).

El estudio de Martinez y colaboradores mostré que la disminucion estimada para la
distribucion de la caoba, era extensa, con dos tercios (66%) del rango histérico perdido.
Situacion parecida, se encontr6 en México y América Central, la cual se estimd una
reduccion del 64% en el rango histoérico, principalmente debido a la deforestacion (Calvo
2000, Martinez et al 2008). Lamb (1966), describe las caracteristicas de los diferentes
ambientes en los que se desarrolla S. macrophylla, argumentando que esta especie puede
estar presentes tanto en bosques tropicales subperennifolios y perennifolios como en
bosques tropicales caducifolios o semicaducifolios. En los primeros, la caoba alcanzaria su
maximo desarrollo con respecto a la altura de fuste, sin embargo las areas que mantienen
estos tipos de vegetacion son mas reducidas. En contraste, en los bosques mas secos, el
desarrollo de los individuos es menor, sin embargo, las areas geogréaficas con estos tipos de

vegetacion estdn ampliamente extendidas. Esta informacion de Lamb (1966) sobre el
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desarrollo optimo de S. macrophylla en los bosques tropicales subperennifolios, se
confirma en los modelos de idoneidad de hébitat, ya que los valores altos de idoneidad, se
hallan coincidentemente en los pocos remanentes de bosque tropical subperennifolio entre
los paises de Perd, Bolivia y Brasil, asi como en la Peninsula de Yucatan en México
(Martinez et al. 2008), correspondiendo con este tipo de vegetacion, el cual presenta
caracteristicas climaticas con una temperatura y precipitacion mas constante durante el afio,
con respecto a los bosques tropicales semicaducifolios y caducifolios. Ademas, este mapa
fue concordante con los trabajos de Lamb y Martinez mostrando una marcada zona de
ausencia que interrumpe la continuidad de la distribucion, en la parte norte de Suramérica y
entre Centroamérica, por ser una region de cordilleras, cambiando drasticamente el

ambiente.

En este sentido, el trabajo realizado con el modelado de nicho ecoldgico para México,
indica una amplia zona en el pais, que podrian sostener poblaciones saludables de S.
macrophylla, lo que a su vez concuerda con la propuesta de Navarro-Martinez vy
colaboradores, los cuales realizan un analisis comparativo de las abundancias y densidades
de las poblaciones que se encuentran en Campeche y Quintana Roo, pero aun cuando
existen mas sitios idoneos en Quintana Roo para S. macrophylla, la diferencia entre las
abundancias poblacionales, no mostraron ser mas abundantes en comparacion con las de
Campeche, siendo un estado con una menor cantidad de superficie donde la especie
alcanzaria su optimo desarrollo, destacando entre ellas las poblaciones abundantes y
conservadas en las regiones de Calakmul y La Montafia, probablemente por ser una area de
proteccién de alrededor de 800,000 ha, asi como por tener las mas altas elevaciones en la
region de Calakmul, propiciando un clima con una mayor humedad que en el resto de la

Peninsula (Garza-Ldpez et al. 2016).

MNE y MDE (Swietenia humilis)

En este caso, S. humilis ha sido poco estudiada a diferencia de S, macrophylla, por lo que
en los antecedentes para esta especie con respecto a estudios de modelado de nicho
ecologico o distribucidn potencial, no existen, siendo este el primer trabajo que describe y

explora en este sentido a las poblaciones de S. humilis, encontrando una similitud como lo
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muestra S. macrophylla, ya que son capaces de adaptarse a diferentes gradientes climaticos
a través de su distribucion, por lo que también es factible que exista adaptacion local
permitiéndole a S. humilis responder a ambientes distintos, especialmente en humedad y

tipo de suelo.

Las variables que mayormente determinan el nicho ecoldgico y su distribucion potencial
hacen referencia a la variacion en la temperatura y al extremo mas bajo de ella, ya que esta
especie, a pesar de presentar una capacidad de soportar una menor precipitacion, en
comparacion con S. macrophylla, puede tolerar largos periodos de sequia; sin embargo es
sensible a las bajas temperaturas, lo que podria explicar su limitacion en la distribucion,
para México, sobre la vertiente del Pacifico, sin llegar a la zona més nortefia del pais, donde
las temperaturas puede descender drasticamente en épocas de invierno; y también podemos

encontrarla en algunas areas en la vertiente del Golfo.

En este estudio, se pudo observar que las zonas con valores altos de idoneidad para S.
humilis tomando en cuenta toda su distribucion, se focalizan principalmente sobre la
pendiente de la costa del Pacifico de una forma discontinua. Observamos que el area mas
grande con valores altos de idoneidad se encuentran sobre los estados de Colima, Jalisco,
Michoacan, Estado de México Morelos y Nayarit. Mas al sur también encontramos otro
espacio con valores altos de idoneidad entre el estado Oaxaca y Chiapas; y finalmente

existen menores areas en los paises de Honduras, Nicaragua y Costa Rica.

Por otra parte, el modelo de distribucion potencial, refleja un area mayor de presencia de la
especie, no solo para la vertiente del Pacifico, sino que existe un area considerable
abarcando toda la parte oeste de la Peninsula de Yucatan, en donde la vegetacion vy tipo de
suelo son més diversos en el estado de Campeche, en comparacion de Quintana Roo.

Debido a que existen pocos estudios en este sentido sobre su ecologia y evolucién, se
considera necesario seguir explorando mas sobre esta especie, ya que también su madera
muestra propiedades de valor comercial, aunque a menor medida que S. macrophylla, ya
que para S. humilis, los estudios con mayor auge han sido sobre tépicos toxicoldgicos y
farmaceéuticos (Segura-Correa et al.1993, Angulo-Escalante et al. 2009, Rico-Rodriguez et
al. 2014).
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Por otro lado, en términos de su conservacion, existen estudios realizados para los sistemas
tropicales en México, los cuales realizan una proyeccion para el afio 2050, prediciendo que
cerca del 50% de la superficie con vegetacion, presentard cambios asociados a un
incremento en temperatura y a una disminucion de la humedad, favoreciendo
modificaciones en la proporcion para la superficie correspondiente a bosques perennifolios
y caducifolios (Trejo et al., 2016, Lerner 2010, Thuiller et al., 2005). Pero aun cuando
aparentemente podemos observar que esta especie es capaz de adaptarse a ciertos cambios
ambientales y soportar prolongadas sequias, la mayor amenaza de la especie, es la
fragmentacion del bosque tropical caducifolio, asi como la erosién de suelos, debido al
incremento de la poblacién humana donde converge con este tipo de vegetacion, siendo el

mas abundante en la region centro del pais.

Descriptores del nicho ecologico y adaptacion de las poblaciones

El modelaje de nicho ecoldgico, ademas de ser una herramienta que permite visualizar en la
geografia, la distribucion potencial de las especies, puede llegar a ser un recurso muy
poderoso para sustentar con mayor evidencia la teoria sobre los procesos y factores que
determinan la distribucidn de las especies y la relacion con su entorno biético y abidtico. En
este sentido, este estudio, intenta aportar evidencia sobre la relacion teérica que se espera
entre el modelado de nicho ecolégico con el desempefio de las poblaciones de arboles

tropicales.

Las predicciones derivadas de la hipdtesis formulada, es que a menores distancias al
centroide y en regiones con valores altos de idoneidad, habrd un mayor grado de
adaptacion. En contraste, aquellas poblaciones que se encuentran a mayores distancias al
centroide, con valores bajos de idoneidad, mostrardn menor adaptacion. Sin embargo,
cuando se exploro el efecto sobre los pardmetros usados para describir el estado genético de
las poblaciones de S. macrophylla (riqueza alélica, heterocigosis observada, heterocigosis
esperada y coeficiente de fijacion), no se encontré ninguna relacion significativa con la
distancia al centroide o la idoneidad del habitat. En contraste con evidencia que muestra
una asociacion positiva entre la diversidad genética con la distancia al centroide o con la
idoneidad del habitat (Holt 2003, Bridle y Vines 2007, Kawecki 2008, Sexton et al. 2009,
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Paul et al. 2011, Meyer-Martinez et al .2013), la falta de correlacién registrada en el
presente trabajo se puede atribuir en parte, a que el conjunto de poblaciones de donde se
obtuvieron los datos genéticos, representan condiciones ambientales marginales. Y por otra
parte, a que las poblaciones pueden encontrarse bajo diferentes procesos evolutivos
adaptativos locales y por ello no reflejan los patrones encontrados en otros estudios.
Ademés, se sabe que a lo largo de los limites de la distribucion, las poblaciones
regularmente son dispersas, fragmentadas y propensas a extinguirse localmente (Gaston
2003).

Otro posible factor, por el cual no se encontrd una relacion entre la diversidad genética con
respecto a los descriptores ecoldgicos, puede atribuirse a la capacidad de mostrar
adaptacion local; ya que como se ha descrito anteriormente, esta especie a lo largo de su
distribucion geografica, es capaz de responder y mantenerse a los diferentes gradientes
ambiental (Lamb 1966, Martinez et al. 2018, Navarro-Martinez et al. 2018).
Empiricamente se han reportado resultados mixtos en otros trabajos, sobre la relacion que
existe entre los descriptores ecoldgicos y las genéticos en diferentes grupos de especies
(Eckert et al. 2008, Kawecki 2008, Moeller et al. 2011, Lira-Noriega y Manthey 2014).

Por otro lado, no siempre se espera que la variabilidad genética se relacione con la
variacion geografica, ya que los procesos demograficos logran relacionarse mejor con
condiciones optimas climaticas la aptitud de las condiciones locales, lo que hace referencia
al nicho ecologico fundamental (Hutchinson 1957, 1978, Pulliam 2000, Sober6n 2010,
Martinez-Meyer et al. 2013). Este Ultimo concepto, se describe como el conjunto de
variables ambientales, bajo las cuales la especie presenta tasas de crecimiento poblacional
positiva sin inmigracion; pero fuera de esas condiciones, la especie muestra crecimiento
demogréafico negativo. Es decir, las poblaciones méas cercanas al centroide del nicho
ecoldgico fundamental, mostrarian tasas de crecimiento mas altas o con un mayor
equilibrio, promoviendo el flujo genético, en comparacion con aquellas distantes a las
condiciones optimas (VanDerWal et al. 2009). Lo hallado en este estudio, es probable que
se deban hacer exploraciones méas profundas a diferentes escalas, debido a la amplia
distribucion que presenta S, macrophylla, ya que es posible que exista una estructura
interna del nicho (Hutchinson 1957), lo que se puede sugerir en el futuro dos cosas: probar
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estas hipotesis seccionando las poblaciones de México siendo las méas nortefias, otro grupo
en Centroamérica y finalmente en Suramérica, con la intension de explorar si existen
patrones a diferentes niveles regionales o, poder obtener a partir de otros estudios, los

valores de diversidad genética que nos permita cubrir la distribucién completa.

Finalmente, a pesar de gque en este trabajo no se encontraron relaciones significativas entre
los descriptores adaptativos, con las distancias al centroide y la idoneidad del habitat, se
logré confirmar la relacién negativa con la diversidad genética y positiva con la estructura
genética reportada por Alcald et al. (2014), aun cuando solo se tomo en cuenta un

fragmento de su distribucion completa.

Descriptores ecoldgicos y Abundancias (S. macrophyllay S. humilis)

La teoria del centro geografico abundante, aun cuando por décadas se consider6 un
paradigma en la ecologia y biogeografia (Rapoport 1982, Lawton 1993, Lesica y Allendorf
1995, Garner et al. 2004, Sagarin et al. 2006, Borregaard y Rahbek 2010), pocas veces fue
comprobado, ya que la variedad de factores involucrados que determinan la distribucion
geografica de las poblaciones son muy complejos, como dinamicos (Hoffmann y Blows
1994, Sagarin y Gaines 2002, Sagarin y Gaines 2006, Yafiez-Arenas et al., 2012, Martinez-
Meyer et al. 2013). Ambas especies de arboles evaluadas en este estudio, muestran
similitud en su afinidad por ciertos espacios donde su desarrollo es mejor. Por ejemplo;
para S. macrophylla se ha observado que el tamafio y la abundancia de las poblaciones de
esta especie, puede cambiar, en los bosques dependiendo de diversos factores ambientales,
encontrando individuos mas altos en suelos bien drenados y ricos en materia orgéanica, con
pH neutros o alcalinos, elevaciones entre 750 msnm (México) y de hasta 1400 m en otros
paises, las cuales presentan una mayor humedad. Ademas, se sabe que las perturbaciones
provocadas por huracanes o incendios naturales, pueden promover la colonizacion de
nuevos individuos (Gullison et al. 1996, Snook 1996 y 1998, Grogan et al. 2002, Brown et
al. 2003, Snook 2003, Vester y Navarro-Martinez 2005, Naranjo et al. 2009, Synnott 2009).

En el caso de, S. humilis, también muestra gradientes ambientales y un mejor desempefio en

sitios con suelos profundos, bien drenados, ricos en materia organica, con textura ligera, un
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pH &cido y drenaje libre (Beer et al. 2003, Navarro et al. 2017). Sin embargo, aun cuando
existen reportes de estas observaciones sobre mejores caracteristicas fenotipicas para
ciertos ambientes en ambas especies, no siempre se refleja con una mayor abundancia en

sus poblaciones.

En ese sentido, los resultados encontrados para este estudio, no mostraron una relacion
entre los descriptores del nicho ecoldgico y las abundancias. La falta de asociacién
probablemente es debida a los gradientes ambientales en los que suelen encontrarse y a que
no muestra diferencias en las abundancias entre dichos gradientes, al menos para México,
segun un estudio reciente de S. macrophylla (Navarro-Martinezet al. 2018). Para el caso de
S. humilis es el primer analisis que se realiza en México, en el que se busca una relacion
directa sobre su abundancia y las diferencias en tipo de habitat que coloniza y si con ello
existen algunas diferencias, en el desempefio de las poblaciones, no solo del individuo; sin
embargo, en esta primera aproximacion, muestra un comportamiento similar que S.
macrophylla. Aunado a ello, podemos observar a partir de los mapas con valores continuos
disefiados con toda la distribucion geogréfica, para ambas especies, que las zonas con
menor idoneidad de habitat son mayores, en contraste con aquellas areas de altos valores de
idoneidad (Fig. 4a y Fig. 5a). Por lo que algunos autores afirman, que normalmente las
especies, se hallan comidnmente en sitios donde su tasa de crecimiento es negativa
(Pulliman 2000, Schurr et al. 2012) y que a esta dinamica se le designa fuente-sumidero
(Pulliman 1988, 2000, Pagel y Schurr 2012, Scurr et al. 2012).

Por otra parte, las areas que muestran condiciones Optimas de nicho ecoldgico,
generalmente son capaces de aceptar mucho mas individuos, que la mayoria de los sitios
que ocupan (Brown et al. 1996); y los ambientes 0ptimos de nicho, son respectivamente
estrechos, de forma que pocas areas mantienen las condiciones adecuadas para sostener
grandes poblaciones (Brown et al. 1996). Por ejemplo; en un estudio reciente crearon una
especie artificial para realizar el modelo de nicho ecoldgico, encontrando que la relacion
entre la abundancia y los valores de idoneidad de habitat, dependen de la capacidad de
dispersion, ya que cuando ésta, no es tomada en cuenta la relacion entre ellas mejora
sustancialmente; sin embargo, cuando se integra, la correlacion se declina drasticamente

(Osorio-Olvera et al. 2016). Esto puede deberse a que, se producen mas individuos en areas
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altamente adecuadas, y la tasa de migracion a sitios menos idoneos es mayor (Holt y Gaines
1992, Hutchinson 2003).

CONCLUSIONES

Para el caso especifico de S. macrophylla, se obtuvo una correlacion significativa entre la
diversidad y estructura genética, con el componente geogréafico latitudinal, pero no hubo
relacion significativa, entre la latitud con respecto a la abundancia. Ademas, no se pudo
demostrar la correlacion entre los valores de idoneidad del habitat, ni las distancias al

centroide del nicho ecoldgico, con respecto a la diversidad y estructura genética.

Para ambas especies, las abundancias reportadas en México, no mostraron una relacion
significativa, con respecto a los valores de los descriptores para su nicho ecoldgico

correspondientemente.

RECOMENDACIONES

Un aspecto relevante de este trabajo para ser explorado en el futuro se desprende del hecho
de que ambas especies pueden compartir ciertos espacios en la geografia. Por ahora, solo se
podria suponer que también estdn compartiendo espacio el ambiental. Sin embargo,
considerando tanto la dualidad de Hutchinson, como la idea de que el nicho es una
caracteristica intrinseca de cada especie, se abre la oportunidad para realizar estudios mas
detallados, con diferentes tipos de variables a una escala mas fina (climaticas, topograficas
0 de vegetacion), que nos permita conocer si entre estas especies existe una similitud de
nichos ecoldgicos. A pesar de encontrar que ambas especies presentan un cierto gradiente
de tolerancia a precipitaciones estacionales, sus preferencias en el tipo de vegetacion, son
distintas. Por lo tanto, estos estudios futuros profundizarian en un aspecto clave de la

ecologia, que es la evolucion del nicho ecologico.
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Por otro lado, en términos de conservacion, estudios futuros podrian cuantificar o comparar
las zonas de mayor idoneidad de habitat con respecto a los poligonos de areas naturales
protegidas, o incluso con aquellas zonas en donde ambas especies estén presentes,
priorizando la conservacién de ciertas poblaciones y fortalecer los procesos sobre la toma
de decisiones para el manejo de los recursos forestales en dichas superficies. Los estudios
podrian generar proyecciones al futuro, ya que los ecosistemas a los que se encuentran
asociadas ambas especies presentan una marcada complejidad en estructura, composicion y
funcionamiento ecoldgico, siendo mayormente susceptibles a la perturbacion y
degradacion, principalmente a las actividades humanas como la deforestacion,
fragmentacion y la extraccion selectiva de especies. Para el caso de los sistemas tropicales
en México, se predice que para el 2050, cerca del 50% de la superficie con vegetacion
presentaran cambios asociados a un incremento en temperatura y a una disminucion de la
humedad, lo que podria propiciar modificaciones en la proporcién para la superficie

correspondiente a los bosques tropicales perennifolios y caducifolios.
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