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Resumen:

Antecedentes: Oaxaca es una region mexicana con alta riqueza de pinos. Sin embargo, la ubicacion concreta donde esta se presenta y la
influencia del ambiente sobre la misma es deficiente.

Preguntas: ;Donde se ubica la mayor riqueza, diversidad y endemismo de especies de Pinus en Oaxaca?, ;Como influye el ambiente sobre la
riqueza, diversidad y endemismo de especies de Pinus en Oaxaca?

Especies de estudio: Pinus ayacahuite, Pinus chiapensis, Pinus devoniana, Pinus douglasiana, Pinus hartwegii, Pinus herrerae, Pinus lawso-
nii, Pinus leiophylla, Pinus maximinoi, Pinus montezumae, Pinus oocarpa, Pinus patula, Pinus pringlei, Pinus pseudostrobus, Pinus tecunuma-
nii, Pinus teocote.

Sitio de estudio: Oaxaca.

Meétodos: Se colectaron ocurrencias de especies de pino. A partir de estas se delimitaron celdas espaciales y se construyeron matrices de especies
y ambientales, con las que se realiz6 analisis de correspondencia candnica. Se calcul6 la riqueza, diversidad y endemismo de pinos por celda,
correlacionandolas con parametros fisico-ambientales.

Resultados: Se identificaron 15 celdas con alta riqueza y 17 con alto endemismo, ubicadas en las regiones Sierra Sur, Sierra Norte y La Mixteca.
La riqueza, diversidad y endemismo fueron influenciados negativamente por la temperatura y compactacion del suelo (» =-0.48, P < 0.01) y
positivamente por parametros topograficos (= 0.43, P < 0.01) y de suelo (» = 0.45, P < 0.01).

Conclusiones: La Sierra Norte, Sierra Sur y La Mixteca contienen la mayor riqueza y endemismo de especies de pino en Oaxaca. La riqueza se
relaciona positiva y negativamente con variables topograficas y de temperatura, respectivamente.

Palabras clave: correspondencia canonica, cuadricula, distribucion espacial, indice Alfa de Fisher.

Abstract:

Background: Oaxaca is a Mexican region with a high richness of pine trees. However, the specific location where it occurs and the influence
of the environment on it is deficient.

Questions: Where the greatest richness, diversity and endemism of Pinus species is located in Oaxaca? How does the environment influence the
richness, diversity, and endemism of Pinus species in Oaxaca?

Studied species: Pinus ayacahuite, Pinus chiapensis, Pinus devoniana, Pinus douglasiana, Pinus hartwegii, Pinus herrerae, Pinus lawsonii,
Pinus leiophylla, Pinus maximinoi, Pinus montezumae, Pinus oocarpa, Pinus patula, Pinus pringlei, Pinus pseudostrobus, Pinus tecunumanii
and Pinus teocote.

Study site: Oaxaca

Methods: Occurrences of pine species were collected. From these, spatial cells were delimited, and species and environmental matrices were
constructed, with which canonical correspondence analysis was carried out. The richness, diversity, and endemism of pines per cell was calcu-
lated, correlating them with physical-environmental parameters.

Results: 15 cells with high richness and 17 with high endemism were identified, located in the Sierra Sur, Sierra Norte and La Mixteca regions.
Richness, diversity, and endemism were negatively influenced by temperature and compaction soil (» = -0.48, P < 0.01) and positively by topo-
graphic (= 0.43, P <0.01) and soil parameters (» = 0.45, P < 0.01).

Conclusions: The Sierra Norte, Sierra Sur and La Mixteca contain the greatest richness and endemism of pine species in Oaxaca. Richness is
positively and negatively related to topographic and temperature variables, respectively.

Keywords: canonical correspondence, grid, spatial distribution, Fisher’s alpha index.
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Riqueza y determinantes ambientales de Pinus en Oaxaca

€xico es un pais que contiene una alta riqueza y diversidad de flora y elevados porcentajes de ende-

mismos (Ramamoorthy et al. 1993, Rzedowski 2006). Tales magnitudes se sustentan en su heteroge-

neidad orografica, edafica y climatica, ademas de una historia geologica compleja y una localizacion

biogeografica privilegiada que han promovido el intercambio masivo de especies dentro y entre con-
tinentes (Ramamoorthy et al. 1993, Rzedowski 2006, Villasefior 2016, Morrone et al. 2017). En el pais, se destacan
los estados de Chiapas y Oaxaca que en conjunto albergan aproximadamente el 25 % del total de la flora de México
(Garcia-Mendoza et al. 2004, Garcia-Mendoza & Meave 2011). En particular, el estado de Oaxaca es el mas rico de
Meéxico en numero de especies de plantas vasculares (Villasefior 2016). Los bosques humedos de montafia de Oaxaca
son los mas diversos (Lopez-Mata et al. 2012), y los de pino-encino contienen el mas alto nivel de endemismos del
pais (Suarez-Mota & Villasefior 2011, Aragon-Parada et al. 2021). De acuerdo con Morrone et al. (2017), en Oaxaca
convergen cinco provincias biogeograficas, predominando la Sierra Madre del Sur y las Tierras Bajas del Pacifico
que abarcan cerca del 70 % de la superficie estatal.

El género Pinus L. ejemplifica adecuadamente la amplia riqueza bioldgica y el grado de endemicidad de México,
contiene cerca del 40 % de las especies de pino taxondémicamente reconocidas en el mundo (Gernandt & Pérez-De La
Rosa 2014, Farjon 2017). Estas especies, ademas de ser un elemento crucial en la configuracion del paisaje, desem-
pefian funciones ecoldgicas importantes como la facilitacion del establecimiento de especies de menor porte (Maciel-
N4jera et al. 2021). En el sector productivo mexicano, Oaxaca figura como la tercera entidad con mayor volumen de
madera cosechada (CONAFOR 2023). Asi, tanto por su riqueza bioloégica como por su importancia econémica para
el sector forestal, Oaxaca representa una region ideal para estudiar patrones de riqueza, diversidad y endemismo,
ademas de dilucidar la influencia del ambiente sobre esos fenémenos.

La estimacion de la riqueza y diversidad de especies de interés conlleva un proceso relativamente bien esta-
blecido. Contrariamente, la identificacion de areas geograficas donde ocurre el endemismo es una tarea compleja
cuando no se tiene evidencia completa en la distribucién simpétrica de las especies (Estrada-Sanchez et al. 2019).
Sin embargo, indagar el endemismo de especies es importante debido a la necesidad de proteger atributos biologi-
cos y patrones biogeograficos de taxones tunicos (Noguera-Urbano 2017). Esto requiere identificar aquellas zonas
donde este fendmeno ocurre con mayor magnitud y definir areas sobre las cuales aplicar estrategias de conservacion
(Aragoén-Parada et al. 2021).

Una forma de estudiar los patrones de distribucion espacial de riqueza, diversidad y endemismo de especies es
mediante el uso de reticulas de dimensiones dependientes de la magnitud de la distribucion conocida de las espe-
cies bajo estudio (IUCN 2012). Este enfoque facilita el manejo de informacion y ha sido empleado para estudiar la
flora de Oaxaca (Suarez-Mota & Villasefior 2011, Contreras-Medina et al. 2021) y de México (Contreras-Medina &
Luna-Vega 2007, Tellez et al. 2020). A su vez, las relaciones especies-ambiente pueden explorarse mediante técnicas
como el analisis de correspondencia candnica (ACC; ter Braak 1989). Las cuadriculas espaciales y el ACC no se han
utilizado para estudiar el patron geografico de riqueza y endemismo del género Pinus en Oaxaca. Los objetivos de
esta investigacion fueron: 1) ubicar las zonas de mayor riqueza, diversidad y endemismo y 2) determinar la influencia
de factores fisico-ambientales sobre el patron espacial de riqueza y diversidad de especies de pino en Oaxaca.

Materiales y métodos

Datos de ocurrencia y especies. Se construyd una base de datos (BD) de ocurrencias de las especies de pino que
se distribuyen de forma natural en Oaxaca, de acuerdo con Villasefior (2016) y Farjon (2017). Para esto, se colectd
informacion de ocurrencia en sitios especializados como GBIF (www.gbif.org), SNIB (www.snib.mx; CONABIO
2023), SEINet (www.swbiodiversity.org), Tropicos (tropicos.org) y mediante una revision de literatura cientifica
utilizando motores de busqueda web (Google Académico, Scopus, Web of Science) con las palabras: “latitud”, “lon-
gitud”, “coordenadas”, “Pinus”, “Oaxaca” en idioma espafiol e inglés.

Se eliminaron de la BD, registros sin coordenadas, mal georreferenciados y duplicados (solo se dejoé un registro
por especie en reticulas de ~ 1 km?). Ademas, se omitieron registros fuera del intervalo altitudinal sugerido para cada
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especie (rangos construidos con base a: Eckenwalder 2009, Farjon & Filer 2013 y Farjon 2017). La BD se ajust6 a
nivel especie conforme a Farjon (2005) y WFO Plant List (www.worldfloraonline.org) y Plants of the World Online
| Kew Science (powo.science.kew.org) para organizar taxondmicamente a nivel especie.

Estimacion de la riqueza y diversidad de especies de pino. Un enfoque adecuado para analizar los patrones de
riqueza y distribucion de especies es el uso de cuadriculas (IUCN 2012). Este enfoque ha sido usado para estudiar
la flora mexicana a diferentes escalas (Suarez-Mota & Villasefior 2011, Suarez-Mota et al. 2013, Tellez et al. 2020,
Contreras-Medina et al. 2021, Villasefior et al. 2021). A partir de la BD se construyd una cuadricula mediante la
herramienta Point to Grid/Richness del programa DIVA-GIS v. 7.5.0 (Hijmans et a/. 2012). Para definir el tamafio de
celda de la cuadricula, se calculo el 10 % de la distancia entre las coordenadas extremas (longitud y latitud) de las
ocurrencias de cada especie. El promedio de este valor (todas las especies) establecio la dimension de las celdas que
conformaron la cuadricula (Suarez-Mota & Villasefior 2011). La riqueza observada (S) fue equivalente al conteo de
especies por celda.

A partir de la cuadricula se generd una matriz de abundancia (MA) que registr6 el nimero de presencias por espe-
cie por celda. A partir de la MA y con ayuda del programa PAST v. 4.03 (Hammer et al. 2001) se estimo la diversidad
y riqueza a nivel celda mediante el indice Alfa de Fisher (Af; Fisher et al. 1943) y el estimador no paramétrico de
Chaol (Ch; Chao 1984), respectivamente. Se emplearon los indices Af'y Ch porque en este estudio se implementaron
reticulas espaciales de tamafio relativamente grande y porque Af no depende del tamafio de las celdas y el segundo,
es un estimador de distribucion de frecuencias libre. Las areas de elevada riqueza y diversidad de especies de Pinus
en Oaxaca, se definieron por la coincidencia de celdas del cuartil superior de Af'y Ch.

Identificacion de las relaciones especies de pino-ambiente. A partir de la cuadricula se generdé una matriz de
presencia-ausencia (MP) de especies y una matriz ambiental (Ma). En la Ma se registraron, a nivel celda mediante
sistemas de informacion geografica, valores promedio de coberturas espaciales en formato raster de (I) atmoésfera,
(I) precipitacion, (II1) temperatura, (IV) topografia (Hijmans et al. 2005) y (V) suelo (Hengl et al. 2014) de ~ 1
km? de resolucion. Tales variables fueron: I: radiacion solar (sra), presion de vapor de agua (vap) y velocidad del
viento (vel). II: precipitacion (Pp) anual (b12), Pp del mes mas Iluvioso (b13), Pp del mes mas seco (b14), Pp del
trimestre mas humedo (b16), Pp del trimestre mas seco (b17) y estacionalidad de la Pp (b15). III: temperatura media
(Tm) anual (b1), Tm del trimestre mas calido (b10), Tm de los trimestres: mas frio (b11), mas hiimedo (b8) y mas
seco (b9); temperatura maxima del mes mas calido (b5) y temperatura minima del mes mas frio (b6). IV: exposicion
de la pendiente (exp), altitud (ele) y pendiente del terreno (pen). V: densidad aparente del suelo (dap), capacidad de
intercambio catidnico (cic), contenido de carbono organico (cos), pH y porcentaje de: limo (lim), arena (snd) y arcilla
(cly). Para V fueron promedios para 1 m de profundidad (Hengl ef al. 2014).

Las relaciones entre las especies de pino y las variables ambientales se abordaron mediante un Analisis de
Correspondencia Candnica (ACC; ter Braak 1989). Estos andlisis se realizaron entre pares de matrices ambiental
(Ma) y de abundancia (MA) -ACCMA- y Ma y de presencia-ausencia (MP) -ACCMP- mediante el paquete “vegan”
(Oksanen et al. 2022) del programa R (R Core Team 2022). Para exponer la relacion especies-ambiente se eligio el
ACC que tuvo mayor porcentaje de inercia explicada, en relacion con la inercia total contenida en los datos (Borcard
et al. 2018). Adicionalmente, se realizaron pruebas de permutacion para ejes candnicos y variables (Borcard et al.
2018) mediante las que se identificod ejes y variables con aporte significativo a la inercia explicada por el ACC. Las
variables significativas en las pruebas de permutacion se consideraron variables importantes (Vimp), las cuales tienen
mayor influencia sobre el patron de distribucion de especies de pino en Oaxaca.

Cdlculo de endemismo de especies de pino. Endemismo es comunmente interpretado como la existencia confinada
de una especie nativa en un area geografica especifica, e.g., recluidas al estado de Oaxaca (ver discusion de Noguera-
Urbano 2017). En este estudio, endemismo refiere a un indicador de que tan comun es la presencia de una especie
de pino en el area de estudio (estado de Oaxaca). A partir de la MP se calculd el indice de endemismo (/E) propuesto
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por Kerr (1997) a nivel de celda. Este método asigna inicialmente a cada celda el valor inverso del nimero de celdas
del area de estudio ocupado por la especie bajo analisis (e.g., si una especie esta presente en 10 celdas, el valor para
cada una de ellas seria 0.1). El IE por celda result6é de sumar los valores calculados para todas las especies presentes
en esa celda. Debido a que el /E es sensible a la riqueza observada por celda, se aplico a este una correccion (/Ec),
que fue el cociente entre el /E y la riqueza observada (Crisp et al. 2001). El /E e IEc fueron divididos en cuartiles
para mejorar su visualizacion y analisis posterior.

De acuerdo con Noguera-Urbano (2016, 2017), un enfoque robusto para identificar areas de endemismo es con-
siderar aspectos de espacio (simpatria geografica) y tiempo (divergencia) entre las especies estudiadas. Mediante el
esquema “AoE2” (Noguera-Urbano 2016) y los datos filogenéticos del género Pinus publicados por Jin et al. (2021) se
identificaron celdas con presencia de al menos un par de especies hermanas (aquellas con un ancestro y tiempo de diver-
gencia comun; ver filogenias de Jin et al. (2021)). Las celdas coincidentes del cuartil superior de /E, [Ec y con presencia
de al menos un par de especies hermanas constituyeron las areas con alto endemismo de especies de Pinus en Oaxaca.

Relacion entre riqueza, endemismo y ambiente. Se construy6 una nueva matriz de datos con los valores promedio de
S, Ch, Af, IE, IEc y Vimp por celda. Esta matriz fue empleada para realizar un andlisis de correlacion de Spearman
que sirvi6 de base para identificar la influencia de los aspectos fisico-ambientales (Vimp) sobre el patron espacial de
riqueza, diversidad y endemismo de especies de pino a nivel de paisaje.

Resultados

Datos de ocurrencia, especies y dimension de celdas de la cuadricula. La BD final fue conformada por 16 especies de
pino y 1,793 registros de ocurrencia, de los cuales 66.5 % provino de GBIF, 15.7 % de SNIB, 7.7 % de tropicos.org,
5.7 % de literatura cientifica y el resto a otras fuentes. El nimero de registros promedio por especie fue 112 (sd £ 96).
El mayor y menor ntimero de registros fue para Pinus pseudostrobus Lindl. (333) y Pinus tecunumanii Eguiluz & J. P.
Perry (17), respectivamente. La distribucion geografica de los registros se observé principalmente en la region centro-
norte de Oaxaca y primordialmente dispersos en una zona que se extiende del sur al este de la entidad (Figura 1A).
El 10 % de la distancia entre las coordenadas extremas de cada especie, arrojé valores de ~ 30.9 km en longitud
y ~ 20.3 km en latitud, mientras que el promedio de ambas fue ~ 26 km, por lo que el area de estudio con presencia
de registros resulto dividida en 92 celdas (Figura 1B). Las especies con mayor y menor presencia por celda fueron
P. pseudostrobus (62 celdas) y P. tecunumanii (nueve celdas), respectivamente (Figura S1). El promedio de especies
por celda fue 5.085 (sd  3.33) y el maximo fue 14. Los distritos que presentaron la mayor riqueza observada fueron
Zimatlan y Tlacolula en la region Valles Centrales (11 especies; celdas: 39, 51), Miahuatlan y Sola de Vega en la Sierra
Sur (11 especies; celdas 50, 75 y 88), Juxtlahuaca en La Mixteca (11 especies; celda 22) y Cuicatlan en La Cafiada
(nueve especies; celda 10). Las regiones Istmo, Costa y Papaloapan presentaron al menos una celda con riqueza
maxima entre seis y siete especies (Figura 1C). La mayoria de las celdas (58.6 %) presentd menos de seis especies,
el 31.5 % entre seis y 10 especies y solo 9.7 % de las celdas presentaron igual o mas de 11 especies (Figura 1C, D).

Estimacion de riqueza y diversidad de especies de pino. El valor maximo del indice de Chaol (Ch) por celda fue
de 16 con un promedio de 5.81 (sd + 3.88), mientras que el de alfa de Fisher (4f) fue de 14.12 con un promedio
de 2.89 (sd + 2.44). Para el cuartil superior de Ch y Af se observo un promedio de 11.07 (sd £ 1.93) y 6.04 (sd +
2.38), respectivamente. El promedio para el resto de los cuartiles fue equivalente a 1.48, 3.67 y 6.63 para el primero,
segundo y tercer cuartil de Ch; mientras que en ese mismo orden se encontraron valores de 0.33, 1.73 y 3.36 para Af
(Figura 2A, B).

Se identificaron 15 celdas (10, 18, 20, 22, 29, 39, 40, 50, 51, 75, 78, 79, 86, 87 y 90, Figura 1B) con valores altos
de riqueza y diversidad (coincidencia espacial del cuartil superior de Ch y Af'), localizadas en las regiones de Sierra
Sur y Sierra Norte de Oaxaca (Figura 2C). Aunque tales celdas también abarcan parte de las regiones Valles Cen-
trales, La Mixteca y La Cafada.
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Figura 1. A. Localizacioén geografica de registros de presencia de especies del género Pinus en Oaxaca. B. Division del area de estudio en celdas

de ~ 26 x 26 km por lado.. C. Riqueza observada de especies de pino por celda. D. Frecuencia de nimero de especies respecto al nimero de celdas.

Relacion especies de pino-ambiente. El ACCMA explico el 62.4 % (10 % mas que el ACCMP) de inercia total
(2.0889) contenida en las matrices de especies (ME) y ambiental (Ma), por lo que este fue elegido para explorar las
relaciones especies-ambiente. La prueba de permutacion para los ejes candnicos mostrd que al menos cuatro de ellos
fueron significativos (P < 0.05), los cuales incluyeron el 70.8 % de la inercia total explicada por el ACCMA. Asi
mismo, la prueba de permutacion para variables ambientales mostrd que 12 de ellas (Figura 3) fueron significativas
(P < 0.05), mismas que aportaron el 70.1 % de la inercia total explicada por el ACCMA. Tales variables (Vimp) y su
porcentaje individual de informacion aportada al ACCMA fueron: altitud (ele; 29.6 %), pendiente del terreno (pen;
9.8 %), densidad aparente del suelo (dap; 5.9 %), capacidad de intercambio cationico (cic; 3.5 %), temperatura del
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Figura 2. A. Riqueza estimada mediante el indice de Chaol. B. Diversidad estimada mediante el indice alfa de Fisher. C. Areas de alta riqueza y diver-
sidad de especies de pino (coincidencia del cuartil superior de Ay B). cl, ¢2, ¢3, c4 = cuartiles de A y B. Celdas de ~ 26 x 26 km.

trimestre mas humedo (b8; 3.3 %), porcentaje de limo en el suelo (lim; 3.2 %), contenido de carbono orgénico en el
suelo (cos; 3.0 %), pH (2.5 %), precipitacion del mes mas lluvioso (b13; 2.3 %), velocidad del viento (vel; 2.2 %);
temperatura minima del mes mas frio (b6; 2.1 %) y temperatura maxima del mes mas calido (b5; 1.97 %).

El diagrama de ordenacion del ACCMA mostro especies asociadas a niveles altos de temperatura (P, tecunumanii,
Pinus maximinoi H.E.Moore y Pinus oocarpa Schiede ex Schltdl.; Figura 3) y otro grupo a niveles altos de pendiente,
carbono organico en el suelo y altitud (Pinus hartwegii Lindl., Pinus ayacahuite Ehrenb. ex Schltdl. y Pinus patula
Schiede ex Schitdl. & Cham.). El resto de las especies (abajo-izquierda en Figura 3) se asociaron a niveles interme-
dios y elevados de altitud, pH y capacidad de intercambio catidnico (cic). Pinus chiapensis (Martinez) Andresen fue
la uinica especie fuertemente asociada con la precipitacion (b13; Figura 3).

Endemismo de pinos en Oaxaca. El promedio de /E por celda fue 0.174 (sd + 0.128) y de 0.03 (sd £ 0.027) para el
1Ec, mientras que los valores maximos fueron 0.6153 y 0.064, respectivamente. Asi mismo, el promedio para las
celdas pertenecientes al cuartil superior fue de 0.393 (sd = 0.083) para el /E'y 0.045 (sd + 0.007) para el /Ec. La celda
con mayor valor de /E (celda 28; IE = 0.615) se ubico en el centro-norte del area de estudio (Figura 4A), seguida de
tres con valores ligeramente menores en la zona centro-este (celda 50; /E = 0.516) y sur (celdas 88 y 75; IE = 0.513
y 0.481) del area de estudio.
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De acuerdo con los andlisis filogenéticos de Jin et al. (2021), en Oaxaca se distribuyen cinco pares de especies
hermanas de pino (Figura 4D), en 29 celdas (Figura 4C) donde ocurren al menos un par de ellas (escenario de ende-
mismo “AoE2” (Noguera-Urbano 2016). De ese conjunto de celdas, en tres de ellas ocurren tres pares de especies
hermanas, en siete ocurren al menos dos pares y en los 19 restantes ocurren al menos un par de especies hermanas
(Figura 4C). La coincidencia espacial de celdas del cuartil superior de /E, [Ec y con presencia de al menos un par de
especies hermanas, resultd en 17 celdas con alto grado endemismo (Figura 4D). Estas celdas se distribuyen de forma
discontinua en las montafas que se extienden de sur a este sobre la Sierra Sur (celdas: 88, 87, 85, 75, 66, 51, 50, 34
en ese orden) y la Sierra Norte de Oaxaca (celdas: 40, 39, 29, 28, 27, 18, 19, 11, 10; Figura 4D).

Riqueza, endemismo y su relacion con variables ambientales. El promedio de correlacion significativa entre S'y
variables ambientales fue del orden de » = 0.51 (P < 0.01), seguidas por el IE'y Ch (r = 0.497; P < 0.01), Af (r =
0.401) e IEc (r=0.38; P < 0.01). Asi mismo, tanto la riqueza como la diversidad y el endemismo se correlacionaron
positivamente con la altitud, pendiente, carbono organico y porcentaje de limo en el suelo (P < 0.01). Estos resulta-
dos sugieren un patrén de variacion significativa creciente de riqueza, diversidad y endemismos de especies de pinos
con incrementos en los niveles de estas variables ambientales (Figura 5). En contraste, a incrementos en la densidad
aparente del suelo y en las fluctuaciones estacionales en la temperatura, la riqueza y diversidad de especies de pinos
decrece significativamente (Figura 5).

De forma individual, el carbono organico y el porcentaje de limo en el suelo fueron las que presentaron mayor
correlacion positiva (7 promedio = 0.52 y 0.49, respectivamente; P < 0.01) con las métricas de riqueza, diversidad y
endemismo, mientras que, en sentido negativo, la temperatura maxima del mes mas calido (b5; » promedio =-0.56; P <
0.01) y temperatura la media del trimestre mas himedo (b8; » promedio =-0.51; P < 0.01) fueron las de mayor magnitud.
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Figura 3. Diagrama de ordenacion de Analisis de Correspondencia Canonica a partir de una matriz de abundancia de registros de especies de pino y
variables ambientales (en celdas de ~ 26 km por lado). Se muestran las variables que resultaron significativas (P < 0.05) durante pruebas de permutacion
del analisis multivariado. ele = altitud; cic = capacidad de intercambio catiénico del suelo; cos = carbono organico del suelo; lim = porcentaje de limo en
el suelo; pen = inclinacién del terreno; vel = velocidad del viento; b13 = precipitacion del mes mas lluvioso; b6 = temperatura minima del mes mas frio;

b8 = temperatura media del trimestre mas himedo; b5 = Temperatura maxima del mes mas calido; dap = densidad aparente del suelo.

Discusion

Riqueza y diversidad de especies de pino en Oaxaca. Diversas investigaciones mencionan cifras desiguales sobre el
numero de especies de pino en el pais y sus regiones. Para Oaxaca, Villasefior (2016) menciona 16 especies, mien-
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tras que Farjon (1996) describi6 17. Por su cuenta, Sanchez-Gonzalez (2008) en su regionalizacion para Pinus en
México, listd 22 taxa con distribucion en la Sierra Madre del Sur (SMS), la cual incluye al territorio oaxaquefio. La
variacion entre las fuentes citadas anteriormente y el nimero de especies registrado en esta investigacion (16 espe-
cies), puede deberse al nivel taxondmico (e.g., subespecie y variedad) empleado en cada revision y las entidades
taxondmicas reconocidas por cada autor.

Para dos sitios especificos de la Sierra Norte de Oaxaca, Rios-Altamirano et al. (2016) y Martin et al. (2021)
reportaron nueve y 10 especies, los cuales forman parte de las celdas 27 y 28 de este estudio, que a su vez registraron
nueve y 14 especies, respectivamente. La dimension de celda (~ 26 x 26 km) utilizada en este estudio amplia la posibi-
lidad de que una celda particular incluya a mas de un municipio y consecuentemente un mayor nimero de especies. De
acuerdo con Leigh (1999), tanto el tamafio de la superficie, su forma, el estrato vegetal y nimero de muestras, produ-
cen diferencias significativas en las estimaciones, aunque se trate de la misma estadistica de medicion. Debido a que el
tamatfio de las celdas definidas para esta investigacion fue grande (~ 26 x 26 km), la comparacion de Ch y Af con otras
investigaciones, es inadecuada. Sin embargo, la informacion generada en esta investigacion contribuye a enriquecer y
fortalecer el conocimiento sobre las zonas geograficas de elevada riqueza y diversidad de especies de pinos en Oaxaca.

Relacion especies y variables ambientales. En esta investigacion, el porcentaje de varianza acumulada en los dos
primeros ejes candnicos del ACCMA fue de 51 %. Galindo-Jaimes et al. (2002) y Arenas-Navarro et al. (2020),
obtuvieron valores similares (51 y 52 %) en bosques de pinos o con presencia de pinos en el sur y occidente de
Meéxico, respectivamente. La significancia estadistica y similitudes de la varianza explicada en las pruebas de per-
mutacion de los ejes candnicos y las variables ambientales son resultados robustos de la relacioén especies-ambiente
producida por el ACC. Por otro lado, el porcentaje de inercia explicada (62 %) por el ACCMA esta influenciado por
la heterogeneidad ambiental existente en regiones montafiosas donde el tamafio de la celda es enorme (~ 26 x 26
km). Ademas de que los registros geograficos de las ocurrencias de especies no obedecen ni se basan en un disefio y
muestreo idoneo, sino a colectas botanicas con propdsitos diferentes.

El trabajo de Saenz-Romero et al. (2010) a nivel especifico, menciona que la distribucion de P. chiapensis esta
determinada por la precipitacion; mientras que Alba-Lopez et al. (2003) encontraron que esta especie esta asociada a
condiciones himedas en las zonas montafiosas de Chiapas, México. Nuestros resultados, apoyan a ambos trabajos, en
virtud de que P. chiapensis se distribuye preferentemente asociada con elevados niveles de precipitacion del mes mas
lluvioso del afio (b13). Farjon (2017) menciond que esta especie se asocia con abundante neblina en algunas zonas
montafiosas de México. Alba-Lopez et al. (2003) y Rzedowski (2006) indican que P. chiapensis suele mezclarse con
elementos del bosque mesdfilo de montafia, cuya distribucion estd fuertemente relacionada con la precipitacion de
los meses mas lluviosos del afio (Lopez-Mata et al. 2012).

Autores como Farjon (2017) y Sandoval-Garcia et al. (2020) mencionan que P. pseudostrobus se asocia a otros
pinos como Pinus montezumae Lamb., Pinus teocote Schiede ex Schltdl. et Cham., Pinus douglasiana Martinez,
Pinus devoniana Lindl. y Pinus leiophylla Schiede ex Schltdl. et Cham., lo que apoya la cercania entre esas especies
en el diagrama de ordenacion (Figura 3). Cabe sefialar que tanto la geografica como el rango altitudinal que ellas
comparten (Gernandt & Pérez-De La Rosa 2014, Farjon 2017) sugiere que la tolerancia ambiental de todas esas espe-
cies es relativamente similar. Por ejemplo, el rango altitudinal promedio de P. pseudostrobus es de 1,710 m snm, y
para el resto de las especies asociadas fue de 1,788 m snm.

De acuerdo con Alba-Lopez et al. (2003) P. ayacahuite esta fuertemente asociado a altitudes elevadas y bajas tempe-
raturas como la existentes en zonas boscosas del sur de México. En este estudio P. ayacahuite se asocid a especies que
colonizan ambientes de gran altitud (> 3,500 m snm), como P. hartwegii y P. patula (Farjon & Filer 2013, Farjon 2017)
y al contenido de carbono organico en el suelo (Figura 3), que a su vez se correlacioné positivamente con la altitud
(r=0.64, P <0.01). A pesar de lo anterior, es relevante mencionar que los datos de este estudio no indicaron una aso-
ciacion fuerte de P. ayacahuite a valores elevados de altitud, lo que posiblemente se debi6 a que los datos de entrada para el
ACCMA no incluyeron la totalidad del rango altitudinal de dicha especie (2,445 m snm fue la altitud maxima en celdas donde
se presentd P. ayacahuite), cuyo limite superior sugerido es cercano a 3,600 m snm (Farjon & Filer 2013, Farjon 2017).
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Figura 4. A. Indice de endemismo. B. indice de endemismo corregido. C. Celdas con presencia de al menos un par de especies hermanas de pino. D.
Celdas con alto valor de endemismo de especies de pino (coincidencia espacial entre las celdas de C y los cuartiles superiores de Ay B). c1, ¢2, ¢3, c4 =

cuartiles de A y B. Los tiempos de divergencia fueron obtenidos de Jin ez al. (2021).

En cambio, la cercania entre P. oocarpa, P. maximinoi 'y P. tecunumanii y su preferencia por ambientes calidos
(Figura 3) se detect6 en asociacion con variables de temperatura (b5, b6, b8) y en celdas con presencia de ellas.
Es pertinente mencionar que Rzedowski (2006) sefiala que, en Oaxaca y Guerrero, la cota altitudinal inferior de P
oocarpa es 150 m snm y que, en este trabajo, una celda con presencia de esta especie fue de 146 m snm. Por otra
parte, Alba-Lopez et al. (2003) sefialan que la evapotranspiracion real anual y las temperaturas calidas explican parte
de la distribucion de P. oocarpa en México.
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Endemismo de las especies de pino. De acuerdo con Noguera-Urbano (2017) “la coincidencia de areas de distri-
bucion de especies endémicas, definen un patrén de endemismo”. En este sentido, las especies endémicas (Pinus
herrerae Martinez, Pinus lawsonii Roezl, Pinus pringlei Shaw, P. patula) y cuasiendémicas (P. feocote, P. devoniana,
P. montezumae, P. chiapensis), son parte de un patrén de endemismo en México. Esta porcion de endemicidad es
portadora de importante informacién genética y biogeografica, asi como de coexistencia y divergencia entre espe-
cies filogenéticamente emparentadas. Sin embargo, esta porcion de endemismos (Figura 4D), es solo una parte
importante del centro de endemismo del género Pinus, que serd explorado en estudios posteriores mediante el empleo
del rango completo de distribucion de estas especies. El conocimiento de estos patrones de endemicidad es critico
y determinante en las propuestas de estrategias de uso, manejo y conservacion efectiva de especies, en areas que
garanticen su conectividad y faciliten el flujo genético entre las poblaciones del pais.

De acuerdo con Villasefior et al. (2021) las rutas biogeograficas de la flora endémica de la zona de transicion
mexicana (ZTM) entre los reinos neotropical y neartico, atraviesan la Sierra Norte de Oaxaca hasta los macizos mon-
tafiosos de la Sierra Sur de la entidad. Por su parte, elementos representantes del reino neotropical se distribuyen a lo
largo de las vertientes montafiosas del pacifico mexicano. Con base en estas evidencias, se apoya la hipotesis de esta
investigacion, segin la cual, Oaxaca es parte de un centro de endemismo del género Pinus. La presencia exclusiva
de P. douglasiana, P. herrerae, P. lawsonii y P. leiophylla en la zona de transicidn mexicana, refuerzan la hipdte-
sis mencionada. Estas cuatro especies presentan su distribucién mas surefia en el estado de Oaxaca, mientras que
P. tecunumanii alcanza en este estado su distribucion mas nortefia.

Si bien, en Oaxaca existe la mayor concentracién de endemismo de plantas vasculares de la SMS (Aragon-Parada
et al. 2021), y de arboles nativos de México (Tellez et al. 2020), no existen trabajos sobre endemismo arboreo para
compararse con nuestros resultados. En México las investigaciones de endemismo en el género Pinus se han foca-
lizado en regiones con altos niveles de especiacion, principalmente en el noreste y occidente de pais. La investigacion
sobre la especiacion del género Pinus en las regiones del sur de México es nula (Farjon 1996), tampoco existen tra-
bajos sobre endemismo de Pinus en el estado de Oaxaca. Sin embargo, debe destacarse que en las areas de alto ende-
mismo de especies de pino identificadas en este estudio (Figura 4D), también se ha reportado endemismo de musgos
y licofitas (Contreras-Medina et al. 2021), endemismo para Asteraceas en la Sierra Sur (Villasefior et al. 2021) y
Sierra Norte (Suarez-Mota & Villasefior 2011, Suarez-Mota et al. 2018) y alta riqueza de gimnospermas (Contreras-
Medina & Luna-Vega 2007), lo que evidencia ain mas la importancia ecoldgica de esa region.

Aunque algunos de los grupos biologicos antes mencionados son filogenéticamente distantes a los pinos, su
coincidencia geografica, ambiental y de alto endemismo en el estado de Oaxaca puede explicarse por la abundancia
de areas topograficamente accidentadas que alteran los patrones de humedad, generan zonas de transicion entre tipos de
vegetacion y a menudo representan barreras fisicas para el movimiento de especies (Sudrez-Mota & Villasefior, 2011).
Al respecto, Contreras-Medina ef al. (2021) argumentaron que la heterogeneidad ambiental cataliza procesos de diver-
sificacion de especies, propicia un aumento de la biodiversidad y a su vez, podria explicar la aparicion de endemismos
en diversos grupos biologicos.

Riqueza, endemismo y su relacion con variables ambientales. El conocimiento de las relaciones entre la riqueza de
especies contribuye al disefio de acciones eficaces de conservacion y manejo (Reich et al. 2010). Algunos de los
hallazgos de esta investigacion son coincidentes con otras investigaciones sobre la riqueza y diversidad de especies,
aunque tales evidencias no son especificas para especies de pino, sino de formaciones vegetales que ocasionalmente
incluyen pinos. Sanchez-Gonzalez & Lopez-Mata (2005), Lopez-Mata et al. (2012) y Arenas-Navarro et al. (2020)
sostienen que la riqueza de especies estd asociada a parametros topograficos, lo cual es coincidente con la correlacion
entre la riqueza de pinos y la altitud y la pendiente del terreno (ele y pen; Figura 5) observada en este estudio. En
general, los pinos son elementos caracteristicos de zonas con topografia accidentada (Rzedowski 2006), siendo este
elemento del paisaje el principal impulsor en la historia evolutiva del género (Jin ef al. 2021). La amplia heteroge-
neidad ambiental causada por la combinacion de diferente exposicion, pendiente y rango altitudinal contribuye a que
la riqueza de especies esté fuertemente influenciada por la topografia (Luna-Vega et al. 2013). La heterogeneidad
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topografica genera diversidad de ambientes sombreados, huimedos y con baja evapotranspiracion que favorecen la
presencia de la riqueza de especies (Sanchez-Gonzalez & Lopez-Mata 2005). Tal diversidad ambiental propicia
la conectividad de la distribucion tipica de las especies de Pinus en las zonas montafiosas de Oaxaca y del pais.

En México, diversas investigaciones han estudiado la relacion entre la riqueza de especies arboreas y las propie-
dades del suelo como el contenido de carbono organico (Lopez-Mata et al. 2012), pH (Arenas-Navarro et al. 2020, Li
et al. 2021), textura (Sanchez-Gonzalez & Lopez-Mata 2005, Reich et al. 2010), nitrégeno, calcio, profundidad y ma-
teria organica (Sanchez-Gonzalez & Lopez-Mata 2005). Algunos de sus hallazgos apoyan las relaciones entre riqueza
de especies de pino y variables edaficas observadas en este estudio (Figura 5). La relacion negativa entre la densidad
aparente (dap) del suelo y la riqueza de especies de pino (Figura 5) ocasionan que en suelos de mayor compactacion
se limitan tanto el crecimiento de las raices finas como la disponibilidad de agua, dificultando la colonizacion y cre-
cimiento de plantas (Li ef al. 2021). El carbono organico y materia organica estan intimamente relacionados; ambas
propiedades favorecen la capacidad de retencion de nutrientes y facilitan las reacciones quimicas como el intercambio
catidénico. Ademas, la cantidad y calidad del cos es esencial y critico para las interacciones mutualistas de la microbiota
que interactda con las raices de las plantas (Li et al. 2021). Las evidencias de las interacciones positivas entre las rela-
ciones mutualistas de la presencia de hongos endo y ectomicorrizicas del suelo y la ocurrencia de especies del género
Pinus, es un hecho bien conocido (Carrasco-Hernandez et al. 2010, Alvarez-Lopeztello et al. 2023).

IEc:  -1.0 -05 00 05 1.0 033 03 -045 0.46 0.43 -0.42 -028 -0.37
IE: 086 051 041 -052 029 057 056 -0.62 -0.44 -0.55
Ch- 092 066 055 04 -047 0.28 0.52 054 -0.64 -0.49 -0.58
Af- 0.8 077 053 045 038 -0.33 037 047 0.35 -0.44 -0.38 -0.44
S- 081 096 097 071 056 043 -049 029 057 057 -0.67 -049 -0.6

Af  Ch IE [Ec ele pén dép cic  cos pH lim b5 b6 b8  bi3  vel
Figura 5. Matriz de correlacion de Spearman entre indicadores de riqueza (S, Ch), diversidad (4f), endemismo (/E, [Ec) y variables fisico-ambientales
(valores promedio en celdas de ~ 26 x 26 km). Los recuadros vacios representan correlaciones no significativas (P> 0.01). ele = altitud; pen = inclinacién
del terreno; dap = densidad aparente del suelo; cic = capacidad de intercambio cationico del suelo; cos = carbono organico del suelo; lim = porcentaje de
limo en el suelo; bS = Temperatura maxima del mes mas calido; b6 = temperatura minima del mes mas frio; b8 = temperatura media del trimestre mas
humedo; b13 = precipitacion del mes mas lluvioso; vel = velocidad del viento.

Los suelos de textura fina propician diversos beneficios para las raices de los arboles, e.g., mejoran la conductividad hi-
draulica, promueven mayor cantidad de la biota (hongos y bacterias) y favorecen su migracion a través de la red de poros
(Xia et al. 2020), mayor retencion de agua y aumento del intercambio catiénico (Dubbin et al. 2006), lo que resulta en mayor
disponibilidad y accesibilidad de recursos para los arboles. Lo anterior contribuye a explicar el hecho de que la riqueza
de especies de pino se relacione de forma positiva con el porcentaje de limo en el suelo (lim; Figura 5). Estudios como
el de Sanchez-Gonzalez & Lopez-Mata (2005) también describen una relacion positiva entre suelos con textura fina y la
riqueza de especies en un gradiente altitudinal (que incluye especies de pino) de la Faja Volcanica Transmexicana.

Se ha sugerido que la presencia de pinos como grupo dominante en los ecosistemas propicia la acidez del suelo
(Galindo-Jaimes et al. 2002), por lo que cabria esperar una relacion negativa entre la riqueza de especies de pino y el
pH. En efecto, las celdas con mayor riqueza de pinos en Oaxaca se ubicaron en zonas con suelo acido (Material suple-
mentario, Figura S2A); sin embargo, no se observd una correlacion estadisticamente significativa (P < 0.001) entre el
pH y los indicadores de riqueza de especies de pino considerados en este estudio (Figura 5), lo cual es coincidente con
lo reportado por Jin et al. (2021) en celdas de gran tamafio (100 x 100 km) en México. La falta de correlacion estadisti-
camente significativa entre la riqueza de pinos y el pH podria ser ocasionado por la poca variacion de esta variable
(Maciel-Najera et al. 2021) en el area de estudio (una diferencia de 1.8 unidades entre el minimo y el maximo por celda).
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La temperatura es un impulsor importante de la riqueza de especies en escalas amplias (Pausas et al. 2003).
En este trabajo, se identificd una correlacion negativa entre la riqueza de especies de pino y las variables de tem-
peratura (b5, b6 y b8; Figura 5), que es coincidente con lo documentado por Jin ef al. (2021) en celdas de gran
tamafio (100 x 100 km) en México. Por otro lado, es conocido que la altitud y la temperatura se relacionan de
forma negativa (Sanchez-Gonzalez & Lopez-Mata 2005), lo que también resultd evidente en el area de estudio
(r=-0.84 2 -0.97; P <0.01). El incremento de temperatura ocasionado por la disminucion de la altitud, resulta
en un aumento de la transpiracién de las plantas. En esta logica, los pinos (plantas c3) son poco competitivos
en ambientes calidos (baja altitud), debido a que deben cerrar los estomas con mayor frecuencia para evitar la
pérdida de agua, alterando el equilibrio de CO,-oxigeno en las hojas y condicionando la asimilacion de algunos
nutrientes (Miyazawa et al. 2018), lo que impacta directamente sobre su crecimiento y competitividad. Estas
relaciones podrian explicar, en parte, que pocas especies de pino prosperen de manera natural en areas de altitud
baja y temperaturas altas. En el area de estudio, solo P. oocarpa, P. tecunumanii 'y P. maximinoi se distribuyen por
debajo de los 500 m snm.

La falta de correlacion significativa entre la riqueza de pinos y la precipitacion (b13) se explica por el patron de
variacion de la precipitacion a través del area estudiada. Se observd que Oaxaca experimenta un gradiente de baja
precipitacion que atraviesa su territorio de noroeste a sureste, causado por la presencia de la Sierra Sur y Sierra Norte
(Material suplementario, Figura S2C, D). Ambos macizos montafiosos causan un efecto de sombra orografica que
ocasiona que gran parte de la humedad transportada por vientos oceanicos se deposite en sus vertientes de barlovento
expuestas al Océano Pacifico y Golfo de México, respectivamente. En conjunto con lo anterior, el tamafio de celda
utilizado provocé que, en esas areas montafiosas, algunas celdas (e.g., 4, 10, 19, 29; Material suplementario, Figura
S2C, D) contengan una mezcla de altos y bajos valores de precipitacion (en base a las variables originales de ~ 1 km?
de resolucion). La variabilidad que enmascara el uso de celdas de gran tamafio, aunado al criterio oportunista de los
datos de ocurrencia (al provenir de colectas de herbarios) pudieron haber influenciado la ausencia de significancia
estadistica entre la conocida relacion negativa entre la precipitacion y la riqueza de pinos (Alba-Lopez et al. 2003).

De forma contraria a los indicadores de riqueza, las medidas de endemismo (/E e /Ec) no han sido anteriormente
relacionados con factores ambientales. Sin embargo, al ser medidas derivadas de datos de especies (ocurrencia y
abundancia de registros) es de esperar que presenten un patron de correlacion similar (positivo y negativo; Figura
5) a lo observado entre la riqueza de especies y el conjunto de variables ambientales. En ese sentido, la correccion
realizada al /E ocasion6 una disminucion (26 % en promedio) en la magnitud de la correlacion del /Ec con las varia-
bles ambientales, lo que a su vez explica que este indicador haya presentado correlaciones de menor magnitud y la
ausencia de significancia estadistica con algunas variables (Figura 5).

En este trabajo se emplearon datos recopilados de colectas de herbario y de publicaciones y articulos cienti-
ficos. Su utilidad evidencidé que son una de las maneras mas eficientes de explorar los patrones espaciales de
riqueza y diversidad de especies a diferentes contextos geograficos (e.g., Villasefior et al. 2006, Suarez-Mota
et al. 2013, Estrada-Sanchez et al. 2019, Contreras-Medina et al. 2021, Jin ef al. 2021). Por lo anterior, consid-
eramos que esta investigacion presenta evidencia importante sobre la distribucion de la riqueza y nivel de ende-
mismo de pinos y su relacion con su ambiente en regiones de alta importancia para el sector forestal mexicano
como lo es Oaxaca.

En conclusion, se ha evidenciado que algunas zonas de las regiones Sierra Norte, Sierra Sur y en menor medida
La Mixteca y La Cafiada son las regiones de mayor riqueza y diversidad de especies de pino en Oaxaca. En orden de
importancia, los factores ambientales mas influyentes sobre la configuracion geografica actual del género Pinus en
Oaxaca fueron la topografia (altitud y pendiente del terreno), el suelo (densidad aparente, capacidad de intercambio
catiénico, textura, carbono organico y pH) y la temperatura (del trimestre mas himedo, minima del mes mas frio y
maxima del mes mas célido). La riqueza y endemismo de pinos en Oaxaca se correlacion6 de forma positiva con la
altitud, pendiente del terreno, capacidad de intercambio cationico, carbono organico y porcentaje de limo en el suelo,
mientras que de forma negativa con la densidad aparente del suelo y la temperatura (temperatura media del trimestre
mas hiimedo, minima del mes mas frio y maxima del mes mas calido).
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Material suplementario

Se puede acceder al material complementario de este articulo aqui: https://doi.org/10.17129/botsci.3490
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