
1093

Sosa-Díaz et al. / Botanical Sciences 102 (4): 1093-1108. 2024

Riqueza, diveRsidad, endemismo y deteRminantes ambientales de Pinus l. 
en oaxaca, méxico

libRado sosa-díaz1,     José René valdez-lazalde1*,     lauRo lópez-mata2,     GReGoRio ÁnGeles-péRez1, 
HéctoR manuel de los santos-posadas1

1 Postgrado en Ciencias Forestales, Colegio de Postgraduados, Campus Montecillo, Montecillo, Edo. de México, México. 
2 Postgrado en Botánica, Colegio de Postgraduados, Campus Montecillo, Montecillo, Edo. de México, México.
*Autor de correspondencia: valdez@colpos.mx

Botanical Sciences 102 (4): 1093-1108. 2024
DOI: 10.17129/botsci.3490

Recibido: 7 de marzo de 2024, Aceptado: 28 de mayo de 2024
Primero en línea: 5 de agosto de 2024

Ecología / Ecology

Este artículo se encuentra bajo los términos de la licencia Creative Commons Attribution License CCBY-NC (4.0) internacional.
https://creativecommons.org/licenses/by-nc/4.0/

Resumen: 
Antecedentes: Oaxaca es una región mexicana con alta riqueza de pinos. Sin embargo, la ubicación concreta donde esta se presenta y la 
influenciadelambientesobrelamismaesdeficiente.
Preguntas: ¿Dónde se ubica la mayor riqueza, diversidad y endemismo de especies de PinusenOaxaca?,¿Cómoinfluyeelambientesobrela
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.
Métodos: 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 realizó análisis de correspondencia canónica. Se calculó la riqueza, diversidad y endemismo de pinos por celda, 
correlacionándolas con parámetros físico-ambientales.
Resultados: Seidentificaron15celdasconaltariquezay17conaltoendemismo,ubicadasenlasregionesSierraSur,SierraNorteyLaMixteca.
Lariqueza,diversidadyendemismofueroninfluenciadosnegativamenteporlatemperaturaycompactacióndelsuelo(r = -0.48, P < 0.01) y 
positivamenteporparámetrostopográficos(r = 0.43, P < 0.01) y de suelo (r = 0.45, P < 0.01).
Conclusiones: LaSierraNorte,SierraSuryLaMixtecacontienenlamayorriquezayendemismodeespeciesdepinoenOaxaca.Lariquezase
relacionapositivaynegativamenteconvariablestopográficasydetemperatura,respectivamente.
Palabras clave: correspondencia canónica, cuadrícula, distribución espacial, índice Alfa de Fisher.

Abstract:
Background: OaxacaisaMexicanregionwithahighrichnessofpinetrees.However,thespecificlocationwhereitoccursandtheinfluence
oftheenvironmentonitisdeficient.
Questions: Where the greatest richness, diversity and endemism of PinusspeciesislocatedinOaxaca?Howdoestheenvironmentinfluencethe
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: Occurrencesofpinespecieswerecollected.Fromthese,spatialcellsweredelimited,andspeciesandenvironmentalmatriceswere
constructed,withwhichcanonicalcorrespondenceanalysiswascarriedout.Therichness,diversity,andendemismofpinespercellwascalcu-
lated,correlatingthemwithphysical-environmentalparameters.
Results:15cellswithhighrichnessand17withhighendemismwereidentified,locatedintheSierraSur,SierraNorteandLaMixtecaregions.
Richness,diversity,andendemismwerenegativelyinfluencedbytemperatureandcompactionsoil(r = -0.48, P < 0.01) and positively by topo-
graphic (r = 0.43, P < 0.01) and soil parameters (r = 0.45, P < 0.01).
Conclusions: TheSierraNorte,SierraSurandLaMixtecacontainthegreatestrichnessandendemismofpinespeciesinOaxaca.Richnessis
positively and negatively related to topographic and temperature variables, respectively.
Keywords: canonical correspondence, grid, spatial distribution, Fisher’s alpha index.
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Méxicoesunpaísquecontieneunaaltariquezaydiversidaddeflorayelevadosporcentajesdeende-
mismos (Ramamoorthy et al.1993,Rzedowski2006).Talesmagnitudessesustentanensuheteroge-
neidadorográfica,edáficayclimática,ademásdeunahistoriageológicacomplejayunalocalización
biogeográficaprivilegiadaquehanpromovidoelintercambiomasivodeespeciesdentroyentrecon-

tinentes (Ramamoorthy et al.1993,Rzedowski2006,Villaseñor2016,Morroneet al. 2017). En el país, se destacan 
losestadosdeChiapasyOaxacaqueenconjuntoalberganaproximadamenteel25%deltotaldelafloradeMéxico
(García-Mendozaet al.2004,García-Mendoza&Meave2011).Enparticular,elestadodeOaxacaeselmásricode
Méxicoennúmerodeespeciesdeplantasvasculares(Villaseñor2016).LosbosqueshúmedosdemontañadeOaxaca
sonlosmásdiversos(López-Mataet al. 2012), y los de pino-encino contienen el más alto nivel de endemismos del 
país(Suárez-Mota&Villaseñor2011,Aragón-Paradaet al.2021).DeacuerdoconMorroneet al. (2017), en Oaxaca 
convergencincoprovinciasbiogeográficas,predominandolaSierraMadredelSurylasTierrasBajasdelPacífico
queabarcancercadel70%delasuperficieestatal.

El género PinusL.ejemplificaadecuadamentelaampliariquezabiológicayelgradodeendemicidaddeMéxico,
contienecercadel40%delasespeciesdepinotaxonómicamentereconocidasenelmundo(Gernandt&Pérez-DeLa
Rosa2014,Farjon2017).Estasespecies,ademásdeserunelementocrucialenlaconfiguracióndelpaisaje,desem-
peñanfuncionesecológicasimportantescomolafacilitacióndelestablecimientodeespeciesdemenorporte(Maciel-
Nájera et al.2021).Enelsectorproductivomexicano,Oaxacafiguracomolaterceraentidadconmayorvolumende
madera cosechada (CONAFOR 2023). Así, tanto por su riqueza biológica como por su importancia económica para 
el sector forestal, Oaxaca representa una región ideal para estudiar patrones de riqueza, diversidad y endemismo, 
ademásdedilucidarlainfluenciadelambientesobreesosfenómenos.

La estimación de la riqueza y diversidad de especies de interés conlleva un proceso relativamente bien esta-
blecido.Contrariamente,laidentificacióndeáreasgeográficasdondeocurreelendemismoesunatareacompleja
cuando no se tiene evidencia completa en la distribución simpátrica de las especies (Estrada-Sánchez et al. 2019). 
Sin embargo, indagar el endemismo de especies es importante debido a la necesidad de proteger atributos biológi-
cosypatronesbiogeográficosdetaxonesúnicos(Noguera-Urbano2017).Estorequiereidentificaraquellaszonas
dondeestefenómenoocurreconmayormagnitudydefiniráreassobrelascualesaplicarestrategiasdeconservación
(Aragón-Parada et al. 2021).

Unaformadeestudiarlospatronesdedistribuciónespacialderiqueza,diversidadyendemismodeespecieses
mediante el uso de retículas de dimensiones dependientes de la magnitud de la distribución conocida de las espe-
ciesbajoestudio(IUCN2012).Esteenfoquefacilitaelmanejodeinformaciónyhasidoempleadoparaestudiarla
floradeOaxaca(Suárez-Mota&Villaseñor2011,Contreras-Medinaet al.2021)ydeMéxico(Contreras-Medina&
Luna-Vega2007,Tellezet al. 2020). A su vez, las relaciones especies-ambiente pueden explorarse mediante técnicas 
comoelanálisisdecorrespondenciacanónica(ACC;terBraak1989).LascuadrículasespacialesyelACCnosehan
utilizadoparaestudiarelpatróngeográficoderiquezayendemismodelgéneroPinus en Oaxaca. Los objetivos de 
estainvestigaciónfueron:1)ubicarlaszonasdemayorriqueza,diversidadyendemismoy2)determinarlainfluencia
de factores físico-ambientales sobre el patrón espacial de riqueza y diversidad de especies de pino en Oaxaca.

Materiales y métodos 

Datos de ocurrencia y especies. Se construyó una base de datos (BD) de ocurrencias de las especies de pino que 
sedistribuyendeformanaturalenOaxaca,deacuerdoconVillaseñor(2016)yFarjon(2017).Paraesto,secolectó
información de ocurrencia en sitios especializados como GBIF (www.gbif.org), SNIB (www.snib.mx;CONABIO
2023), SEINet (www.swbiodiversity.org),Tropicos (tropicos.org) ymedianteuna revisiónde literatura científica
utilizandomotoresdebúsquedaweb(GoogleAcadémico,Scopus,WebofScience)conlaspalabras:“latitud”,“lon-
gitud”,“coordenadas”,“Pinus”,“Oaxaca”enidiomaespañoleinglés.

Se eliminaron de la BD, registros sin coordenadas, mal georreferenciados y duplicados (solo se dejó un registro 
porespecieenretículasde~1km2). Además, se omitieron registros fuera del intervalo altitudinal sugerido para cada 
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especie(rangosconstruidosconbasea:Eckenwalder2009,Farjon&Filer2013yFarjon2017).LaBDseajustóa
nivel especie conforme a Farjon (2005) y WFO Plant List (www.worldfloraonline.org) y Plants of the World Online 
|KewScience(powo.science.kew.org) para organizar taxonómicamente a nivel especie.

Estimación de la riqueza y diversidad de especies de pino.Un enfoque adecuado para analizar los patrones de
riquezaydistribucióndeespecieseselusodecuadrículas(IUCN2012).Esteenfoquehasidousadoparaestudiar
lafloramexicanaadiferentesescalas(Suárez-Mota&Villaseñor2011,Suárez-Motaet al.2013,Tellezet al. 2020, 
Contreras-Medinaet al.2021,Villaseñoret al. 2021). A partir de la BD se construyó una cuadrícula mediante la 
 herramienta Point to Grid/RichnessdelprogramaDIVA-GISv.7.5.0(Hijmanset al.2012).Paradefinireltamañode
celda de la cuadrícula, se calculó e1 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) estableció la dimensión de las celdas que 
conformaronlacuadrícula(Suárez-Mota&Villaseñor2011).Lariquezaobservada(S) fue equivalente al conteo de 
especies por celda. 

Apartirdelacuadrículasegeneróunamatrizdeabundancia(MA)queregistróelnúmerodepresenciasporespe-
cieporcelda.ApartirdelaMAyconayudadelprogramaPASTv.4.03(Hammeret al. 2001) se estimó la diversidad 
y riqueza a nivel celda mediante el índice Alfa de Fisher (Af; Fisher et al. 1943) y el estimador no paramétrico de 
Chao1 (Ch; Chao 1984), respectivamente. Se emplearon los índices Af y Ch porque en este estudio se implementaron 
retículasespacialesdetamañorelativamentegrandeyporqueAfnodependedeltamañodelasceldasyelsegundo,
es un estimador de distribución de frecuencias libre. Las áreas de elevada riqueza y diversidad de especies de Pinus 
enOaxaca,sedefinieronporlacoincidenciadeceldasdelcuartilsuperiordeAf y Ch. 

Identificación de las relaciones especies de pino-ambiente. A partir de la cuadrícula se generó una matriz de 
presencia-ausencia(MP)deespeciesyunamatrizambiental(Ma).EnlaMaseregistraron,anivelceldamediante
sistemasdeinformacióngeográfica,valorespromediodecoberturasespacialesenformatorasterde(I)atmósfera,
(II)precipitación,(III)temperatura,(IV)topografía(Hijmanset al.2005)y(V)suelo(Henglet al. 2014) de ~ 1 
km2deresolución.Talesvariablesfueron:I:radiaciónsolar(sra),presióndevapordeagua(vap)yvelocidaddel
viento (vel). II: precipitación (Pp) anual (b12), Pp del mes más lluvioso (b13), Pp del mes más seco (b14), Pp del 
trimestremáshúmedo(b16),Ppdeltrimestremásseco(b17)yestacionalidaddelaPp(b15).III:temperaturamedia
(Tm)anual(b1),Tmdeltrimestremáscálido(b10),Tmdelostrimestres:másfrío(b11),máshúmedo(b8)ymás
seco(b9);temperaturamáximadelmesmáscálido(b5)ytemperaturamínimadelmesmásfrío(b6).IV:exposición 
delapendiente(exp),altitud(ele)ypendientedelterreno(pen).V:densidadaparentedelsuelo(dap),capacidadde
intercambiocatiónico(cic),contenidodecarbonoorgánico(cos),pHyporcentajede:limo(lim),arena(snd)yarcilla
(cly).ParaVfueronpromediospara1mdeprofundidad(Henglet al. 2014).

Las relaciones entre las especies de pino y las variables ambientales se abordaron mediante un Análisis de 
CorrespondenciaCanónica(ACC;terBraak1989).Estosanálisisserealizaronentreparesdematricesambiental
(Ma)ydeabundancia(MA)-ACCMA-yMaydepresencia-ausencia(MP)-ACCMP-medianteelpaquete“vegan”
(Oksanenet al.2022)delprogramaR(RCoreTeam2022).Paraexponerlarelaciónespecies-ambienteseeligióel
ACC que tuvo mayor porcentaje de inercia explicada, en relación con la inercia total contenida en los datos (Borcard 
et al. 2018). Adicionalmente, se realizaron pruebas de permutación para ejes canónicos y variables (Borcard et al. 
2018)mediantelasqueseidentificóejesyvariablesconaportesignificativoalainerciaexplicadaporelACC.Las
variablessignificativasenlaspruebasdepermutaciónseconsideraronvariablesimportantes(Vimp), las cuales tienen 
mayorinfluenciasobreelpatróndedistribucióndeespeciesdepinoenOaxaca.

Cálculo de endemismo de especies de pino.Endemismoescomúnmenteinterpretadocomolaexistenciaconfinada
deunaespecienativaenunáreageográficaespecífica,e.g., recluidas al estado de Oaxaca (ver discusión de Noguera-
Urbano2017).Enesteestudio,endemismorefiereaunindicadordequetancomúneslapresenciadeunaespecie
depinoeneláreadeestudio(estadodeOaxaca).ApartirdelaMPsecalculóelíndicedeendemismo(IE) propuesto 
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porKerr(1997)aniveldecelda.Estemétodoasignainicialmenteacadaceldaelvalorinversodelnúmerodeceldas
del área de estudio ocupado por la especie bajo análisis (e.g., si una especie está presente en 10 celdas, el valor para 
cada una de ellas sería 0.1). El IE por celda resultó de sumar los valores calculados para todas las especies presentes 
en esa celda. Debido a que el IE es sensible a la riqueza observada por celda, se aplicó a este una corrección (IEc), 
que fue el cociente entre el IE y la riqueza observada (Crisp et al. 2001). El IE e IEc fueron divididos en cuartiles 
para mejorar su visualización y análisis posterior. 

DeacuerdoconNoguera-Urbano(2016,2017),unenfoquerobustoparaidentificaráreasdeendemismoescon-
sideraraspectosdeespacio(simpatríageográfica)ytiempo(divergencia)entrelasespeciesestudiadas.Medianteel
esquema“AoE2”(Noguera-Urbano2016)ylosdatosfilogenéticosdelgéneroPinus publicados por Jin et al. (2021) se 
identificaronceldasconpresenciadealmenosunpardeespecieshermanas(aquellasconunancestroytiempodediver-
genciacomún;verfilogeniasdeJinet al. (2021)). Las celdas coincidentes del cuartil superior de IE, IEc y con presencia 
de al menos un par de especies hermanas constituyeron las áreas con alto endemismo de especies de Pinus en Oaxaca. 

Relación entre riqueza, endemismo y ambiente. Se construyó 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 análisis de correlación de Spearman 
quesirviódebaseparaidentificarlainfluenciadelosaspectosfísico-ambientales(Vimp) sobre el patrón espacial de 
riqueza, diversidad y endemismo de especies de pino a nivel de paisaje.

Resultados

Datos de ocurrencia, especies y dimensión de celdas de la cuadrícula.LaBDfinalfueconformadapor16especiesde
pinoy1,793registrosdeocurrencia,deloscuales66.5%provinodeGBIF,15.7%deSNIB,7.7%detropicos.org, 
5.7%deliteraturacientíficayelrestoaotrasfuentes.Elnúmeroderegistrospromedioporespeciefue112(sd±96).
ElmayorymenornúmeroderegistrosfueparaPinus pseudostrobus Lindl. (333) y Pinus tecunumaniiEguiluz&J.P.
Perry(17),respectivamente.Ladistribucióngeográficadelosregistrosseobservóprincipalmenteenlaregióncentro-
norte de Oaxaca y primordialmente dispersos en una zona que se extiende del sur al este de la entidad (Figura 1A). 

El10%deladistanciaentrelascoordenadasextremasdecadaespecie,arrojóvaloresde~30.9kmenlongitud
y~20.3kmenlatitud,mientrasqueelpromediodeambasfue~26km,porloqueeláreadeestudioconpresencia
de  registros resultó dividida en 92 celdas (Figura 1B). Las especies con mayor y menor presencia por celda fueron 
P. pseudostrobus(62celdas)yP. tecunumanii (nueve celdas), respectivamente (Figura S1). El promedio de especies 
porceldafue5.085(sd±3.33)yelmáximofue14.Losdistritosquepresentaronlamayorriquezaobservadafueron
ZimatlányTlacolulaenlaregiónVallesCentrales(11especies;celdas:39,51),MiahuatlánySoladeVegaenlaSierra
Sur(11especies;celdas50,75y88),JuxtlahuacaenLaMixteca(11especies;celda22)yCuicatlánenLaCañada
(nueve especies; celda 10). Las regiones Istmo, Costa y Papaloapan presentaron al menos una celda con riqueza 
máxima entre seis y siete especies (Figura 1C).Lamayoríadelasceldas(58.6%)presentómenosdeseisespecies,
el 31.5 % entre seis y 10 especies y solo 9.7 % de las celdas presentaron igual o más de 11 especies (Figura 1C, D). 

Estimación de riqueza y diversidad de especies de pino. El valor máximo del índice de Chao1 (Ch) por celda fue 
de16conunpromediode5.81(sd±3.88),mientrasqueeldealfadeFisher(Af) fue de 14.12 con un promedio 
de2.89(sd±2.44).ParaelcuartilsuperiordeCh y Afseobservóunpromediode11.07(sd±1.93)y6.04(sd±
2.38),respectivamente.Elpromedioparaelrestodeloscuartilesfueequivalentea1.48,3.67y6.63paraelprimero,
 segundo y tercer cuartil de Ch;mientrasqueenesemismoordenseencontraronvaloresde0.33,1.73y3.36paraAf 
(Figura 2A, B).  

Seidentificaron15celdas(10,18,20,22,29,39,40,50,51,75,78,79,86,87y90,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).AunquetalesceldastambiénabarcanpartedelasregionesVallesCen-
trales,LaMixtecayLaCañada.

https://tropicos.org/home
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Figura 1.A.LocalizacióngeográficaderegistrosdepresenciadeespeciesdelgéneroPinus en Oaxaca. B. División del área de estudio en celdas 
de~26×26kmporlado..C.Riquezaobservadadeespeciesdepinoporcelda.D.Frecuenciadenúmerodeespeciesrespectoalnúmerodeceldas.

Relación especies de pino-ambiente.ElACCMAexplicóel62.4% (10%másqueelACCMP)de inercia total
(2.0889)contenidaenlasmatricesdeespecies(ME)yambiental(Ma),porloqueestefueelegidoparaexplorarlas
relaciones especies-ambiente. La prueba de permutación para los ejes canónicos mostró que al menos cuatro de ellos 
fueronsignificativos(P <0.05),loscualesincluyeronel70.8%delainerciatotalexplicadaporelACCMA.Así
mismo, la prueba de permutación para variables ambientales mostró que 12 de ellas (Figura 3)fueronsignificativas
(P <0.05),mismasqueaportaronel70.1%delainerciatotalexplicadaporelACCMA.Talesvariables(Vimp) y su 
porcentajeindividualdeinformaciónaportadaalACCMAfueron:altitud(ele;29.6%),pendientedelterreno(pen;
9.8 %), densidad aparente del suelo (dap; 5.9 %), capacidad de intercambio catiónico (cic; 3.5 %), temperatura del 
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trimestremáshúmedo(b8;3.3%),porcentajedelimoenelsuelo(lim;3.2%),contenidodecarbonoorgánicoenel
suelo(cos;3.0%),pH(2.5%),precipitacióndelmesmáslluvioso(b13;2.3%),velocidaddelviento(vel;2.2%);
temperaturamínimadelmesmásfrío(b6;2.1%)ytemperaturamáximadelmesmáscálido(b5;1.97%).

EldiagramadeordenacióndelACCMAmostróespeciesasociadasanivelesaltosdetemperatura(P. tecunumanii, 
Pinus maximinoiH.E.MooreyPinus oocarpa Schiede ex Schltdl.; Figura 3) y otro grupo a niveles altos de  pendiente, 
carbono orgánico en el suelo y altitud (Pinus hartwegii Lindl., Pinus ayacahuite Ehrenb. ex Schltdl. y Pinus patula 
SchiedeexSchltdl.&Cham.).Elrestodelasespecies(abajo-izquierdaenFigura 3) se asociaron a niveles interme-
diosyelevadosdealtitud,pHycapacidaddeintercambiocatiónico(cic).Pinus chiapensis(Martínez)Andresenfue
laúnicaespeciefuertementeasociadaconlaprecipitación(b13;Figura 3).

Endemismo de pinos en Oaxaca. El promedio de IEporceldafue0.174(sd±0.128)yde0.03(sd±0.027)parael
IEc,mientrasquelosvaloresmáximosfueron0.6153y0.064,respectivamente.Asímismo,elpromedioparalas
celdaspertenecientesalcuartilsuperiorfuede0.393(sd±0.083)paraelIEy0.045(sd±0.007)paraelIEc.  La celda 
con mayor valor de IE (celda 28; IE=0.615)seubicóenelcentro-nortedeláreadeestudio(Figura 4A), seguida de 
tres con valores ligeramente menores en la zona centro-este (celda 50; IE=0.516)ysur(celdas88y75;IE = 0.513 
y 0.481) del área de estudio. 

Figura 2. A. Riqueza estimada mediante el índice de Chao1. B. Diversidad estimada mediante el índice alfa de Fisher. C. Áreas de alta riqueza y diver-
sidaddeespeciesdepino(coincidenciadelcuartilsuperiordeAyB).c1,c2,c3,c4=cuartilesdeAyB.Celdasde~26×26km.



1099

Sosa-Díaz et al. / Botanical Sciences 102 (4): 1093-1108. 2024

DeacuerdoconlosanálisisfilogenéticosdeJinet 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-Urbano2016).Deeseconjuntodeceldas,entresdeellasocurrentresparesdeespecies
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 IE, IEc y con presencia de al menos un par de 
especies hermanas, resultó en 17 celdas con alto grado endemismo (Figura 4D). Estas celdas se distribuyen de forma 
discontinuaenlasmontañasqueseextiendendesuraestesobrelaSierraSur(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 relación con variables ambientales.ElpromediodecorrelaciónsignificativaentreS y 
variables ambientales fue del orden de r = 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). Así mismo, tanto la riqueza como la diversidad y el endemismo se correlacionaron 
positivamente con la altitud, pendiente, carbono orgánico y porcentaje de limo en el suelo (P < 0.01). Estos resulta-
dossugierenunpatróndevariaciónsignificativacrecientederiqueza,diversidadyendemismosdeespeciesdepinos
con incrementos en los niveles de estas variables ambientales (Figura 5). En contraste, a incrementos en la densidad 
aparentedelsueloyenlasfluctuacionesestacionalesenlatemperatura,lariquezaydiversidaddeespeciesdepinos
decrecesignificativamente(Figura 5).  

De forma individual, el carbono orgánico y el porcentaje de limo en el suelo fueron las que presentaron mayor 
 correlación positiva (r 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 máxima del mes más cálido (b5; rpromedio=-0.56;P < 
0.01)ytemperaturalamediadeltrimestremáshúmedo(b8;r promedio = -0.51; P < 0.01) fueron las de mayor magnitud. 

Figura 3. Diagrama de ordenación de Análisis de Correspondencia Canónica a partir de una matriz de abundancia de registros de especies de pino y 
variablesambientales(enceldasde~26kmporlado).Semuestranlasvariablesqueresultaronsignificativas(P < 0.05) durante pruebas de permutación 
del análisis multivariado. ele = altitud; cic = capacidad de intercambio catiónico del suelo; cos = carbono orgánico del suelo; lim = porcentaje de limo en 
elsuelo;pen=inclinacióndelterreno;vel=velocidaddelviento;b13=precipitacióndelmesmáslluvioso;b6=temperaturamínimadelmesmásfrío;
b8=temperaturamediadeltrimestremáshúmedo;b5=Temperaturamáximadelmesmáscálido;dap=densidadaparentedelsuelo.

Discusión 

Riqueza y diversidad de especies de pino en Oaxaca. Diversas investigaciones mencionan cifras desiguales sobre el 
númerodeespeciesdepinoenelpaísysusregiones.ParaOaxaca,Villaseñor(2016)menciona16especies,mien-
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trasqueFarjon(1996)describió17.Porsucuenta,Sánchez-González(2008)ensuregionalizaciónparaPinus en 
México,listó22taxacondistribuciónenlaSierraMadredelSur(SMS),lacualincluyealterritoriooaxaqueño.La
variaciónentrelasfuentescitadasanteriormenteyelnúmerodeespeciesregistradoenestainvestigación(16espe-
cies), puede deberse al nivel taxonómico (e.g., subespecie y variedad) empleado en cada revisión y las entidades 
taxonómicas reconocidas por cada autor. 

Parados sitios específicosde laSierraNortedeOaxaca,Ríos-Altamiranoet al. (2016)yMartinet 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 
nuevey14especies,respectivamente.Ladimensióndecelda(~26×26km)utilizadaenesteestudioamplíalaposibi-
lidaddequeunaceldaparticularincluyaamásdeunmunicipioyconsecuentementeunmayornúmerodeespecies.De
acuerdoconLeigh(1999),tantoeltamañodelasuperficie,suforma,elestratovegetalynúmerodemuestras,produ-
cendiferenciassignificativasenlasestimaciones,aunquesetratedelamismaestadísticademedición.Debidoaqueel
tamañodelasceldasdefinidasparaestainvestigaciónfuegrande(~26×26km),lacomparacióndeCh y Af con otras 
investigaciones, es inadecuada. Sin embargo, la información generada en esta investigación contribuye a enriquecer y 
fortalecerelconocimientosobrelaszonasgeográficasdeelevadariquezaydiversidaddeespeciesdepinosenOaxaca.

Relación especies y variables ambientales. En esta investigación, el porcentaje de varianza acumulada en los dos 
primerosejescanónicosdelACCMAfuede51%.Galindo-Jaimeset 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 
México,respectivamente.Lasignificanciaestadísticaysimilitudesdelavarianzaexplicadaenlaspruebasdeper-
mutación de los ejes canónicos y las variables ambientales son resultados robustos de la relación especies-ambiente 
producidaporelACC.Porotrolado,elporcentajedeinerciaexplicada(62%)porelACCMAestáinfluenciadopor
laheterogeneidadambientalexistenteenregionesmontañosasdondeeltamañodelaceldaesenorme(~26×26
km).Ademásdequelosregistrosgeográficosdelasocurrenciasdeespeciesnoobedecennisebasanenundiseñoy
muestreo idóneo, sino a colectas botánicas con propósitos diferentes. 

El trabajo de Sáenz-Romero et al.(2010)anivelespecífico,mencionaqueladistribucióndeP. chiapensis está 
determinada por la precipitación; mientras que Alba-López et al. (2003) encontraron que esta especie está asociada a 
condicioneshúmedasenlaszonasmontañosasdeChiapas,México.Nuestrosresultados,apoyanaambostrabajos,en
virtud de que P. chiapensis se distribuye preferentemente asociada con elevados niveles de precipitación del mes más 
lluviosodelaño(b13).Farjon(2017)mencionóqueestaespecieseasociaconabundanteneblinaenalgunaszonas
montañosasdeMéxico.Alba-Lópezet al.(2003)yRzedowski(2006)indicanqueP. chiapensis suele mezclarse con 
elementosdelbosquemesófilodemontaña,cuyadistribuciónestáfuertementerelacionadaconlaprecipitaciónde
losmesesmáslluviososdelaño(López-Mataet al. 2012).

Autores como Farjon (2017) y Sandoval-García et al. (2020) mencionan que P. pseudostrobus se asocia a otros 
pinos como Pinus montezumae Lamb., Pinus teocote Schiede ex Schltdl. et Cham., Pinus douglasianaMartínez,
Pinus devoniana Lindl. y Pinus leiophylla Schiede ex Schltdl. et Cham., lo que apoya la cercanía entre esas especies 
en el diagrama de ordenación (Figura 3).Cabeseñalarquetantolageográficacomoelrangoaltitudinalqueellas
comparten(Gernandt&Pérez-DeLaRosa2014,Farjon2017)sugierequelatoleranciaambientaldetodasesasespe-
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-López et al. (2003) P. ayacahuite está fuertemente asociado a altitudes elevadas y bajas tempe-
raturascomolaexistentesenzonasboscosasdelsurdeMéxico.EnesteestudioP. ayacahuite se asoció a especies que 
colonizan ambientes de gran altitud (> 3,500 m snm), como P. hartwegii y P. patula(Farjon&Filer2013,Farjon2017)
y al contenido de carbono orgánico en el suelo (Figura 3), que a su vez se correlacionó 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-
ciación fuerte de P. ayacahuite a valores elevados de altitud, lo que posiblemente se debió a que los datos de entrada para el  
ACCMAnoincluyeronlatotalidaddelrangoaltitudinaldedichaespecie(2,445msnmfuelaaltitudmáximaenceldasdonde
se presentó P. ayacahuite),cuyolímitesuperiorsugeridoescercanoa3,600msnm(Farjon&Filer2013,Farjon2017).
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Figura 4. A. Índice de endemismo. B. Índice 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 A y B). c1, c2, c3, c4 = 
cuartiles de A y B. Los tiempos de divergencia fueron obtenidos de Jin et al. (2021).

En cambio, la cercanía entre P. oocarpa, P. maximinoi y P. tecunumanii y su preferencia por ambientes cálidos 
(Figura 3)sedetectóenasociaciónconvariablesdetemperatura(b5,b6,b8)yenceldasconpresenciadeellas.
EspertinentemencionarqueRzedowski(2006)señalaque,enOaxacayGuerrero,lacotaaltitudinalinferiordeP. 
oocarpaes150msnmyque,enestetrabajo,unaceldaconpresenciadeestaespeciefuede146msnm.Porotra
parte, Alba-López et al.(2003)señalanquelaevapotranspiraciónrealanualylastemperaturascálidasexplicanparte
de la distribución de P. oocarpaenMéxico.
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Endemismo de las especies de pino.DeacuerdoconNoguera-Urbano(2017)“lacoincidenciadeáreasdedistri-
bucióndeespeciesendémicas,definenunpatróndeendemismo”.Enestesentido,lasespeciesendémicas(Pinus 
 herrerae Martínez, Pinus lawsonii Roezl, Pinus pringleiShaw, P. patula) y cuasiendémicas (P. teocote, P. devo niana, 
P. montezumae, P. chiapensis),sonpartedeunpatróndeendemismoenMéxico.Estaporcióndeendemicidades
portadoradeimportanteinformacióngenéticaybiogeográfica,asícomodecoexistenciaydivergenciaentreespe-
cies filogenéticamente emparentadas. Sin embargo, esta porción de endemismos (Figura 4D), es solo una parte 
 importante del centro de endemismo del género Pinus, que será explorado en estudios posteriores mediante el empleo 
del rango completo de distribución de estas especies. El conocimiento de estos patrones de endemicidad es crítico 
y determinante en las propuestas de estrategias de uso, manejo y conservación efectiva de especies, en áreas que 
garanticensuconectividadyfacilitenelflujogenéticoentrelaspoblacionesdelpaís.

DeacuerdoconVillaseñoret al. (2021) lasrutasbiogeográficasde lafloraendémicade lazonade transición
mexicana(ZTM)entrelosreinosneotropicalyneártico,atraviesanlaSierraNortedeOaxacahastalosmacizosmon-
tañososdelaSierraSurdelaentidad.Porsuparte,elementosrepresentantesdelreinoneotropicalsedistribuyenalo
largodelasvertientesmontañosasdelpacíficomexicano.Conbaseenestasevidencias,seapoyalahipótesisdeesta
investigación,segúnlacual,OaxacaespartedeuncentrodeendemismodelgéneroPinus. La presencia exclusiva 
de P. douglasiana, P. herrerae, P. lawsonii y P. leiophylla en la zona de transición mexicana, refuerzan la hipóte-
sismencionada.EstascuatroespeciespresentansudistribuciónmássureñaenelestadodeOaxaca,mientrasque  
P. tecunumanii alcanzaenesteestadosudistribuciónmásnorteña.

Sibien,enOaxacaexistelamayorconcentracióndeendemismodeplantasvascularesdelaSMS(Aragón-Parada
et al.2021),ydeárbolesnativosdeMéxico(Tellezet al. 2020), no existen trabajos sobre endemismo arbóreo para 
compararseconnuestrosresultados.EnMéxicolasinvestigacionesdeendemismoenelgéneroPinus se han foca-
lizado en regiones con altos niveles de especiación, principalmente en el noreste y occidente de país. La investigación 
sobre la especiación del género PinusenlasregionesdelsurdeMéxicoesnula(Farjon1996),tampocoexistentra-
bajos sobre endemismo de Pinus en el estado de Oaxaca. Sin embargo, debe destacarse que en las áreas de alto ende-
mismodeespeciesdepinoidentificadasenesteestudio(Figura 4D), también se ha reportado endemismo de musgos 
ylicofitas(Contreras-Medinaet al.2021),endemismoparaAsteráceasenlaSierraSur(Villaseñoret al. 2021) y 
SierraNorte(Suárez-Mota&Villaseñor2011,Suárez-Motaet al. 2018) y alta riqueza de gimnospermas (Contreras-
Medina&Luna-Vega2007),loqueevidenciaaúnmáslaimportanciaecológicadeesaregión.

Aunque algunos de los grupos biológicos antes mencionados son filogenéticamente distantes a los pinos, su
coincidenciageográfica,ambientalydealtoendemismoenelestadodeOaxacapuedeexplicarseporlaabundancia 
deáreastopográficamenteaccidentadasquealteranlospatronesdehumedad,generanzonasdetransiciónentretiposde
vegetaciónyamenudorepresentanbarrerasfísicasparaelmovimientodeespecies(Suárez-Mota&Villaseñor,2011).
Alrespecto,Contreras-Medinaet al. (2021) argumentaron que la heterogeneidad ambiental cataliza procesos de diver-
sificacióndeespecies,propiciaunaumentodelabiodiversidadyasuvez,podríaexplicarlaaparicióndeendemismos
en diversos grupos biológicos.

Riqueza, endemismo y su relación con variables ambientales. El conocimiento de las relaciones entre la riqueza de 
especiescontribuyealdiseñodeaccioneseficacesdeconservaciónymanejo(Reichet al. 2010). Algunos de los 
hallazgos de esta investigación son coincidentes con otras investigaciones sobre la riqueza y diversidad de especies, 
aunquetalesevidenciasnosonespecíficasparaespeciesdepino,sinodeformacionesvegetalesqueocasionalmente
incluyenpinos.Sánchez-González&López-Mata(2005),López-Mataet al. (2012) y Arenas-Navarro et al. (2020) 
sostienenquelariquezadeespeciesestáasociadaaparámetrostopográficos,locualescoincidenteconlacorrelación
entre la riqueza de pinos y la altitud y la pendiente del terreno (ele y pen; Figura 5) observada en este estudio. En 
general,lospinossonelementoscaracterísticosdezonascontopografíaaccidentada(Rzedowski2006),siendoeste
elemento del paisaje el principal impulsor en la historia evolutiva del género (Jin et al. 2021). La amplia heteroge-
neidad ambiental causada por la combinación de diferente exposición, pendiente y rango altitudinal contribuye a que 
lariquezadeespeciesestéfuertementeinfluenciadaporlatopografía(Luna-Vegaet al. 2013). La heterogeneidad 
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topográficageneradiversidaddeambientessombreados,húmedosyconbajaevapotranspiraciónquefavorecenla
presencia de la riqueza de especies (Sánchez-González&López-Mata 2005).Tal diversidad ambiental propicia 
la conectividad de la distribución típica de las especies de PinusenlaszonasmontañosasdeOaxacaydelpaís.

EnMéxico,diversasinvestigacioneshanestudiadolarelaciónentrelariquezadeespeciesarbóreasylaspropie-
dadesdelsuelocomoelcontenidodecarbonoorgánico(López-Mataet al.2012),pH(Arenas-Navarroet al. 2020, Li 
et al.2021),textura(Sánchez-González&López-Mata2005,Reichet al. 2010), nitrógeno, calcio, profundidad y ma-
teriaorgánica(Sánchez-González&López-Mata2005).Algunosdesushallazgosapoyanlasrelacionesentreriqueza
deespeciesdepinoyvariablesedáficasobservadasenesteestudio(Figura 5). La relación negativa entre la densidad 
aparente (dap) del suelo y la riqueza de especies de pino (Figura 5) ocasionan que en suelos de mayor compactación 
selimitantantoelcrecimientodelasraícesfinascomoladisponibilidaddeagua,dificultandolacolonizaciónycre-
cimiento de plantas (Li et al. 2021). El carbono orgánico y materia orgánica están íntimamente relacionados; ambas 
propiedades favorecen la capacidad de retención de nutrientes y facilitan las reacciones químicas como el intercambio 
catiónico. Además, la cantidad y calidad del cos es esencial y crítico para las interacciones mutualistas de la microbiota 
queinteractúaconlasraícesdelasplantas(Liet 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,esunhechobienconocido(Carrasco-Hernándezet al. 2010, Álvarez-Lopeztello et al. 2023).

Figura 5.MatrizdecorrelacióndeSpearmanentreindicadoresderiqueza(S, Ch), diversidad (Af), endemismo (IE, IEc) y variables físico-ambientales 
(valorespromedioenceldasde~26×26km).Losrecuadrosvacíosrepresentancorrelacionesnosignificativas(P > 0.01). ele = altitud; pen = inclinación 
del terreno; dap = densidad aparente del suelo; cic = capacidad de intercambio catiónico del suelo; cos = carbono orgánico del suelo; lim = porcentaje de 
limoenelsuelo;b5=Temperaturamáximadelmesmáscálido;b6=temperaturamínimadelmesmásfrío;b8=temperaturamediadeltrimestremás
húmedo;b13=precipitacióndelmesmáslluvioso;vel=velocidaddelviento.

Lossuelosdetexturafinapropiciandiversosbeneficiosparalasraícesdelosárboles,e.g., mejoran la conductividad hi-
dráulica, promueven mayor cantidad de la biota (hongos y bacterias) y favorecen su migración a través de la red de poros 
(Xia et al. 2020), mayor retención de agua y aumento del intercambio catiónico (Dubbin et al.2006),loqueresultaenmayor
disponibilidad y accesibilidad de recursos para los árboles. 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 
eldeSánchez-González&López-Mata(2005)tambiéndescribenunarelaciónpositivaentresueloscontexturafinayla
riquezadeespeciesenungradientealtitudinal(queincluyeespeciesdepino)delaFajaVolcánicaTransmexicana.

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 cabría esperar una relación negativa entre la riqueza de especies de pino y el 
pH.Enefecto,lasceldasconmayorriquezadepinosenOaxacaseubicaronenzonasconsueloácido(Materialsuple-
mentario, Figura S2A);sinembargo,noseobservóunacorrelaciónestadísticamentesignificativa(P < 0.001) entre el 
pHylosindicadoresderiquezadeespeciesdepinoconsideradosenesteestudio(Figura 5), lo cual es coincidente con 
lo reportado por Jin et al.(2021)enceldasdegrantamaño(100×100km)enMéxico.Lafaltadecorrelaciónestadísti-
camentesignificativaentrelariquezadepinosyelpHpodríaserocasionadoporlapocavariacióndeestavariable
(Maciel-Nájeraet al. 2021) en el área de estudio (una diferencia de 1.8 unidades entre el mínimo y el máximo por celda).
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La temperatura es un impulsor importante de la riqueza de especies en escalas amplias (Pausas et al. 2003). 
Enestetrabajo,seidentificóunacorrelaciónnegativaentrelariquezadeespeciesdepinoylasvariablesdetem-
peratura(b5,b6yb8;Figura 5), que es coincidente con lo documentado por Jin et al. (2021) en celdas de gran 
tamaño(100×100km)enMéxico.Porotrolado,esconocidoquelaaltitudylatemperaturaserelacionande
formanegativa(Sánchez-González&López-Mata2005),loquetambiénresultóevidenteeneláreadeestudio
(r = -0.84 a -0.97; P < 0.01). El incremento de temperatura ocasionado por la disminución de la altitud, resulta 
en un aumento de la transpiración de las plantas. En esta lógica, los pinos (plantas c3) son poco competitivos 
en ambientes cálidos (baja altitud), debido a que deben cerrar los estomas con mayor frecuencia para evitar la 
pérdida de agua, alterando el equilibrio de CO2-oxígeno en las hojas y condicionando la asimilación de algunos 
nutrientes (Miyazawaet al. 2018), lo que impacta directamente sobre su crecimiento y competitividad. Estas 
relaciones podrían explicar, en parte, que pocas especies de pino prosperen de manera natural en áreas de altitud 
baja y temperaturas altas. En el área de estudio, solo P. oocarpa, P. tecunumanii y P. maximinoi se distribuyen por 
debajo de los 500 m snm.

Lafaltadecorrelaciónsignificativaentrelariquezadepinosylaprecipitación(b13)seexplicaporelpatrónde
variación de la precipitación a través del área estudiada. Se observó que Oaxaca experimenta un gradiente de baja 
precipitación que atraviesa su territorio de noroeste a sureste, causado por la presencia de la Sierra Sur y Sierra Norte 
(Materialsuplementario,Figura S2C, D).Ambosmacizosmontañososcausanunefectodesombraorográficaque
ocasiona que gran parte de la humedad transportada por vientos oceánicos se deposite en sus vertientes de barlovento 
expuestasalOcéanoPacíficoyGolfodeMéxico,respectivamente.Enconjuntoconloanterior,eltamañodecelda
utilizadoprovocóque,enesasáreasmontañosas,algunasceldas(e.g.,4,10,19,29;Materialsuplementario,Figura 
S2C, D)contenganunamezcladealtosybajosvaloresdeprecipitación(enbasealasvariablesoriginalesde~1km2 
deresolución).Lavariabilidadqueenmascaraelusodeceldasdegrantamaño,aunadoalcriteriooportunistadelos
datosdeocurrencia(alprovenirdecolectasdeherbarios)pudieronhaberinfluenciadolaausenciadesignificancia
estadística entre la conocida relación negativa entre la precipitación y la riqueza de pinos (Alba-López et al. 2003). 

De forma contraria a los indicadores de riqueza, las medidas de endemismo (IE e IEc) 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 patrón de correlación similar (positivo y negativo; Figura 
5) a lo observado entre la riqueza de especies y el conjunto de variables ambientales. En ese sentido, la corrección 
realizada al IEocasionóunadisminución(26%enpromedio)enlamagnituddelacorrelacióndelIEc con las varia-
bles ambientales, lo que a su vez explica que este indicador haya presentado correlaciones de menor magnitud y la 
ausenciadesignificanciaestadísticaconalgunasvariables(Figura 5). 

En este trabajo se emplearon datos recopilados de colectas de herbario y de publicaciones y artículos cientí-
ficos.Suutilidadevidencióquesonunade lasmanerasmáseficientesdeexplorar lospatronesespacialesde
riquezaydiversidaddeespeciesadiferentescontextosgeográficos(e.g.,Villaseñoret al.2006,Suárez-Mota
et al. 2013, Estrada-Sánchez et al.2019,Contreras-Medinaet al. 2021, Jin et al. 2021). Por lo anterior, consid-
eramos que esta investigación presenta evidencia importante sobre la distribución de la riqueza y nivel de ende-
mismo de pinos y su relación con su ambiente en regiones de alta importancia para el sector forestal mexicano 
como lo es Oaxaca.

En conclusión, se ha evidenciado que algunas zonas de las regiones Sierra Norte, Sierra Sur y en menor medida 
LaMixtecayLaCañadasonlasregionesdemayorriquezaydiversidaddeespeciesdepinoenOaxaca.Enordende
importancia,losfactoresambientalesmásinfluyentessobrelaconfiguracióngeográficaactualdelgéneroPinus en 
Oaxaca fueron la topografía (altitud y pendiente del terreno), el suelo (densidad aparente, capacidad de intercambio 
catiónico,textura,carbonoorgánicoypH)ylatemperatura(deltrimestremáshúmedo,mínimadelmesmásfríoy
máxima del mes más cálido). La riqueza y endemismo de pinos en Oaxaca se correlacionó de forma positiva con la 
altitud, pendiente del terreno, capacidad de intercambio catiónico, carbono orgánico 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 
máshúmedo,mínimadelmesmásfríoymáximadelmesmáscálido).
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Material suplementario

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