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RESUMEN

Los insectos descortezadores son parte natural de los bosques de coniferas.
Dendroctonus mexicanus Hopkins es la especie de descortezador de mayor distribucion
en Meéxico, coloniza mas de 21 especies de pino y es la mas destructiva. Los objetivos
de este estudio fueron generar modelos de nicho ecoldgico para D. mexicanus y tres de
sus especies hospederas mas importantes, evaluar el traslape de la idoneidad climatica de
la asociacion Dendroctonus-Pinus, comparar sus nichos ecoldgicos y determinar la
posible expansiéon del descortezador. Se usaron registros de presencia de la especie
minuciosamente depurados, 15 variables bioclimaticas y ‘kuenm’ un paquete de R que
usa como algoritmo de modelacion a Maxent. Los nichos ecoldgicos Dendroctonus—
Pinus, fueron comparados con el uso métodos de ordenacion y la funcién de densidad
Kernel. Se generaron 1392 modelos candidatos, no todos resultaron estadisticamente
significativos (a < 0.05), la respuesta de la variable fue de tipo cuadrético, existe una
correlacion positiva entre la idoneidad y la precipitacion y negativa a temperatura,
siendo estas ultima la que determina la idoneidad climatica de las especies estudiadas,
incluso una sola variable (Bio 1) contribuye al modelo con 93.9 % (Pinus leiophylla
Schl. & Cham). El traslape de areas idéneas de Dendroctonus—Pinus es 74.95 % (P.
leiophylla) y el traslape de nichos en promedio es de 46.66 %. Se observaron inicios de
expansién de D. mexicanus hacia nuevos climas actualmente no ocupados por las
especies de pino estudiadas.

Palabras clave: Dendroctonus mexicanus, kuenm, Maxent, modelos de nicho ecoldgico,

Pinus, traslape de nicho.
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ABSTRACT

Bark beetles are natural components of coniferous forests. Dendroctonus mexicanus
Hopkins is the most widely distributed and most destructive bark beetle in Mexico,
colonizing more than 21 pine tree species. The objectives of this study were to generate
ecological niche models for D. mexicanus and three of its most important host species,
to evaluate the overlap of climate suitability of the association Dendroctonus—Pinus, and
to determine the possible expansion of the bark beetle. Were used meticulously cleaned
species occurrence records, 15 bioclimatic variables and ‘kuenm’, an R package that
uses Maxent as a modeling algorithm. The Dendroctonus—Pinus ecological niches were
compared using ordination methods and the Kernel density function. A number of 1392
candidate models were generated; not all were statistically significant (oo = 0.05). The
response type was quadratic; there is a positive correlation between suitability and
precipitation, and negative with temperature, the latter determining climatic suitability of
the studied species. Indeed, a single variable (Bio 1) contributed 93.9% to the model
(Pinus leiophylla Schl. & Cham). The overlap of suitable areas for Dendroctonus—Pinus
is 74.95% (P. leiophylla) and on average of 46.66% in ecological niches. It is observed
that D. mexicanus begins to expand towards climates not currently occupied by the

studied pine species.

Key words: Dendroctonus mexicanus, ecological niche models, kuenm, Maxent, niche

overlap, Pinus.
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INTRODUCCION

Los bosques templados en el mundo constituyen 15 % de la superficie terrestre (del-Val
y Saenz, 2017; Kuennecke, 2008), en México estos cubren 13 % del territorio
(Challenger y Soberdn, 2008) estan dominados por el género Pinus, su distribucion se
restringe especialmente a las zonas montafiosas, entre altitudes que van desde 1500 hasta
4000 m (Rzedowsky, 1978), poseen afinidad hacia los climas templados frios y se
cuenta con 49 de las 120 especies descritas (Gernandt y Pérez, 2014), ocupando uno de
primeros tres lugares a nivel mundial. Los bosques de pino representan gran importancia
econdmica para el pais; desde el punto de vista ecoldgico, contribuyen a la regulacién
del clima global al actuar como sumideros de CO, (FAO, 2018); sin embargo, la
acumulacion de gases de efecto invernadero en la atmosfera, causada principalmente por
actividades humanas, ha provocado un incremento de 0.87 °C en los Gltimos 10 afios
(Allen et al., 2018), estas tendencias estan ocurriendo mas rapido que lo que se habia
predicho, lo cual podria tener efectos significativos en la fisiologia, fenologia y
adaptacion de las especies.

Coexistiendo de forma natural con las especies de coniferas se encuentran especies del
género Dendroctonus Erichson, 1836, los llamados ‘escarabajos descortezadores’
(Wood, 1982; Armendariz et al., 2012), comprende 19 especies y una subespecie, de las
cuales 17 se encuentran en América del Norte y Central y solo dos en Asia y Europa
(Armendariz et al., 2012); aunque solo un pequefio porcentaje de méas de 6000
descortezadores encontrados en el mundo son capaces de causar dafios econémicos
significativos (Bentz et al., 2015). Su nombre proviene de Dendro-arbol y tonus-
destructor (Six y Bracewell, 2015), pertenecen a la familia Curculionidae y juegan un
papel critico en la dinamica de los bosques de coniferas (Salinas et al., 2010; Salinas et
al., 2004). Su tamafio varia de 0.1 a 6 mm y son endofitos; es decir, cavan galerias por
debajo de la corteza de los arboles vivos para alimentarse del floema (del-Val y Saenz,
2017).

En México se encuentran 12 de las 19 especies conocidas de descortezadores

(Armendariz et al., 2012; Salinas et al., 2010). Dendroctonus mexicanus Hopkins, es la



especie de descortezador de mayor distribucion en el pais (Salinas et al., 2010), la mas
destructiva y por dafios irreversibles ocasionados a los bosques de coniferas, se le
considera la especie de mayor importancia (Cibrian et al., 1995). Esta caracterizada por
alta polifagia, colonizando mas de 21 especies de pino, siendo Pinus leiophylla Schl. &
Cham., Pinus teocote Schiede ex Schltdl. y Pinus devoniana Lindley, las especies de
mayor preferencia e incidencia (Salinas et al., 2004).

Para manejar adecuadamente el futuro de los bosques de un pais, es necesario conocer el
impacto del cambio climatico sobre la distribucion de las especies. El uso de modelos de
distribucion de especies correlativos basados en nichos (en lo sucesivo SDM’s) se ha
utilizado ampliamente para predecir los cambios potenciales en la distribucion de
especies bajo escenarios de cambio climatico (Peterson et al., 2011; Cobos et al., 2018;
Méndez et al., 2020). Desarrollar un SDM, requiere conocimiento previo sobre el marco
conceptual (Elith y Leathwick, 2009; Guisan et al., 2014; Soberon et al., 2017),
supuestos ecoldgicos en los que se basa la distribucion de especies (Franklin, 2009;
Austin y Van Niel, 2011; Peterson et al., 2011) y del desempefio de los algoritmos de
modelacion (Guisan y Zimmermann, 2000; Elith et al., 2006). La modelacion requiere
registros (presencia/ausencia) de la especie, variables predictoras e.g., bioclimaticas
(Busy, 1986), topograficas (Fourcade et al., 2018), suelos (Gonzalez et al., 2020), entre
otras y por supuesto el algoritmo; dicho de otra manera, la distribucién de especies esta
determinada por tres factores limitantes: la capacidad de movimiento de la especie «M»,
condiciones abidticas «A» e interacciones bidticas «B», simplificado en el llamado
diagrama de «BAM» (Soberdn y Peterson, 2005). El modelo predictivo, resulta en una
prediccion espacialmente explicita ‘uno a uno’ de la distribucion de especies o la
idoneidad del héabitat (Elith et al., 2006); si el ajuste es bueno, es posible conocer las
tolerancias ambientales de la especie y trasferir el modelo en tiempo o espacio (Franklin,
2009). Aungue existen varios algoritmos de modelacion, se ha demostrado que Maxent
presenta mejor desempefio que los métodos estandar, es uno de los mas eficientes y por

ende el mas ampliamente utilizado (Elith et al., 2006).

El cambio climéatico nos ha puesto a reflexionar sobre la posible re-distribucion de las

especies, se requieren esfuerzos para entender la dindmica de nichos ecoldgicos de dos o



mas especies (e.g., cambio de nicho, conservadurismo de nicho y similaridad de nicho).
El nicho es definido como el conjunto de ambientes adecuados para una especie
(Hutchinson, 1957). El desarrollo de modelos de nicho ecoldgico (en lo sucesivo
ENMs), permite cuantificar el traslape de nichos de especies, pero también el cambio, la
estabilidad, el centroide y el nicho no llenado por la especie (Warrren et al., 2008;
Guisan et al., 2014). Se ha demostrado que debido a los efectos del cambio climético,
especialmente la temperatura, D. mexicanus podria modificar su distribucion hacia

latitudes y altitudes mas altas (Méndez et al., 2020).

Los modelos de idoneidad de las especies, han sido usados con muchos fines,
comunmente para planes de conservacion y biodiversidad; sin embargo, para el caso del
género Pinus en México, estos resultan poco utiles si no se consideran los modelos de
idoneidad climatica del género Dendroctonus, puesto que al coexistir comparten parcial
o0 totalmente el espacio geografico (G) y el espacio ambiental (E). Aunque mucho se ha
ganado al generar modelos de idoneidad de especies y de modelos de nicho, es esencial
realizar pruebas estadisticas para interpretar la significancia de estos patrones. Para que
los objetivos de los SDM en Pinus sean posibles, es necesario contar con predicciones
precisas y confiables sobre las areas idoneas de Pinus (AIP), libres de areas iddneas de
Dendroctonus (AID), a fin de implementar eficientemente las estrategias de manejo y

conservacion integralmente.

Los objetivos de este estudio fueron: i) generar modelos robustos de nichos ecoldgicos y
distribucion de especies para D. mexicanus y tres de sus especies hospederas mas
importantes: P. leiophylla, P. teocote y P. devoniana, y con ello determinar AIP libres
de AID, ii) evaluar el traslape de la idoneidad climética y del nicho ambiental de la
asociacion Dendroctonus—Pinus en el espacio (G) y (E) a través de modelos predictivos
y de analisis multivariados y iii) conocer las tolerancias climaticas a través de un perfil

bioclimatico detallado de estas especies.



REVISION DE LITERATURA

Género Dendroctonus

Los insectos descortezadores son parte integral de la dindmica de los bosques de
coniferas, no obstante son los principales agentes que ocasionan la pérdida de estos
ecosistemas, los cuales perforan y cavan galerias llegando al cambium que provoca la
muerte de los arboles (Cibrian, 1995). Este género tiene preferencias a ambientes
templados—templados frios, en altitudes entre los 1700 y 2500 m, ademas presenta un
amplio intervalo altitudinal desde los 600 hasta 4000 m (Salinas et al., 2004). El
aumento de temperatura de la atmdsfera es un factor determinante que bajo ciertas
circunstancias incrementa las poblaciones naturales de descortezador, por consiguiente,
los arboles se pueden encontrar estresados por diferentes factores (e.g., sequia, incendios
forestales) y con esto disminuye su capacidad de defensa mediante la produccion de
resina (del-Val y Séenz, 2017). Wood (1982), sefiala que la mortalidad de los
escarabajos de la corteza debido a la baja temperatura, aparentemente es un factor
importante para determinar la abundancia local, la expansion y contraccion de las

distribuciones.

En su investigacion Zufiga et al. (1999), exploraron sobre la sobreposicién de las areas
de distribucion de las especies de descortezadores en México y sus implicaciones
ecoldgicas evolutivas, donde demuestran que los patrones de la sobreposicién de areas
solo se pueden comprender considerando los procesos histdricos-ecoldgicos a los que

estan sujetos.

De las 12 especies que se tienen en México, Dendroctonus mexicanus Hopkins,
Dendroctonus adjunctus Blandford, Dendroctonus approximatus Dietz, Dendroctonus
frontalis Zimmermann, Dendroctonus parallelocollis Chapuis y Dendroctonus valens
LeConte, presentan distribuciones geograficas amplias, se distribuyen en la mayoria de
los sistemas montafiosos, mientras que cinco especies presentan distribuciones
restringidas (Dendroctonus brevicomis LeConte, Dendroctonus jeffreyi Hopkins,

Dendroctonus  ponderosae Hopkins, Dendroctonus pseudotsugae Furniss y



Dendroctonus vitei Wood), solo Dendroctonus rhizophagus Tomas & Bright es
endémica. Los mayores brotes de descortezador ocurren en el Eje Neovolcanico
Transversal donde coinciden con la mayor diversidad de especies de pinos, méas no asi la

diversidad de estos que se encuentra en la Sierra Madre Occidental (Salinas et al., 2004).

Dendroctonus mexicanus, es considerada la especie de mayor importancia en México,
colonizando a més de 21 especies de pino (Salinas et al., 2004), con un amplio perfil
bioclimatico (Méndez et al., 2020) y extensa distribucion desde el norte de México hasta
Honduras (Wood, 1982).

Especies hospederas de Dendroctonus mexicanus Hopkins

En México se tienen 47 especies del género Pinus representando mas del 42 % de las
especies que se tienen a nivel global, siendo la madera para aserrio el recurso de mayor
importancia, seguido de la celulosa (Sanchez, 2008); si bien a pesar de la gran
importancia ecoldgica y econémica que representan, no se protegen adecuadamente a las
especies mas vulnerables y se sugieren esfuerzos encaminados a especies de distribucion
reducida, las cuales se distribuyen en su mayoria en bajas altitudes (Gutiérrez y

Duivenvoorden, 2010).

Las principales especies hospederas de D. mexicanus son: Pinus leiophylla Schl. &
Cham., Pinus teocote Schiede ex Schltdl. y Pinus devoniana Lindley con un porcentaje
de incidencia de 35.6, 13.9 y 9.4, respectivamente (Salinas et al., 2004). Pinus leiophylla
y P. teocote presentan una distribucion mas amplia distribuidos principalmente en parte
de la Sierra Madre Occidental, Eje Neovolcanico Transversal y en menor extensién en
Sierra Madre Oriental y Sierra Madre del Sur, mientras que P. devoniana se distribuye
en menor superficie, principalmente en el centro del pais en el Eje Neovolcanico
Transversal, Sierra Madre del Sur y en manchones de la Sierra Madre Occidental
(Aceves et al., 2018). Ninguna de estas especies se encuentra en la Norma Oficial
Mexicana 059 la cual establece aquellas especies en una categoria de riesgo
(SEMARNAT, 2010).



Modelos de nicho ecoldgico (ENM) y distribucion de especies (SDM)

Desde el siglo pasado el concepto de nicho fue definido por Grinnell (1924) como el
espacio en el que cada especie esta condicionada por las variables ambientales en las que
se encuentra su entorno; mas tarde, Elton (1927) sugiere que el nicho de una especie
pondera el papel que tienen las especies dentro de la cadena tréfica, por lo que no se
toman en cuenta los factores abioticos; Hutchinson (1957), concreta la definicion de
nicho ecoldgico como la suma de todos los factores ambientales que actian en la

especie, definido como «hiperespacio n- dimensional».

El concepto de modelado de nicho ecoldgico y distribucién de especies, si bien se
consideran intimamente relacionados, se debe tener en cuenta su precisa diferenciacion
entre cada concepto; ejemplificando estas diferencias, es con el uso de la llamada
«Dualidad de Hutchinson» (Colwell y Rangel, 2009), denotada como la relacion entre
una correspondencia 1:1 (e.g., entre el espacio geografico y ambiental); Soberon et al.
(2017), sefialan que las areas de distribucion de especies son subconjuntos del espacio
(G) y los nichos son objetos de (E), y estos Gltimos son los que permiten conocer las

primeras.

Un esquema de representacion de los factores que influyen en la distribucion de las
especies, es el llamado diagrama de «<BAM», propuesto por Soberon y Peterson (2005),
donde se tienen factores abioticos (A) que limitan fisiolégicamente a las especies a su
sobrevivencia (e.g., temperatura, precipitacion, elevacion), factores bidticos (B)
interacciones con otras especies las cuales pueden modificar positiva o negativamente
las poblaciones (e.g., depredacion, competencia, polinizacion) y el factor de movilidad
de la especie (M) también conocida como area accesible, donde la especie tiene la

capacidad de distribuirse.

Mas recientemente se han realizado investigaciones exhaustivas en este campo (Peterson
et al., 2011; Franklin, 2009, Franklin, 2010). En los ultimos afios, se ha tenido un
crecimiento exponencial de investigaciones de estos temas, debido a factores tales como
la disponibilidad de datos ambientales (Hijmans et al., 2005), una amplia variedad de

algoritmos para generar los modelos (Franklin, 2009), siendo uno de ellos Maxent que



destaca por su popularidad y facilidad de uso, asi mismo por los resultados que se
obtienen (Phillips et al., 2006; Elith et al., 2006); méas sin embargo se han realizado
grandes esfuerzos tedricos y de mejora en las técnicas para promover el conocimiento y
uso adecuado en esta area de la biogeografia para la comunidad cientifica (Peterson et
al., 2011, Peterson et al., 2018, Cobos et al., 2018).

Herramientas para generar ENM y SDM

Se han realizado revisiones complementarias de los modelos de distribucién de especies,
asi como el panorama de los diferentes métodos, técnicas, potencialidades y limitaciones
que estos conllevan (Guisan y Zimmermann, 2000; Mateo et al., 2011), y
pertinentemente manuales practicos que promueven mejoras en los procesos Yy

orientacion para los nuevos usuarios (Simdes et al., 2020).

Para la generacion de ENM y SDM se requiere principalmente de registros de presencia
de la especie de estudio y variables explicativas (Peterson et al., 2011). Si bien en la
seleccion del método adecuado se han realizado investigaciones sobre los desempefios
de cada algoritmo disponible (Elith et al., 2006); pero se debe considerar que esta en
funcién de los requerimientos con los que se cuenten y encaminado a los objetivos

deseados.

Ante el auge del crecimiento e interés en la generaciéon de ENM y SDM, se han
desarrollado un abanico de plataformas y paquetes estadisticos que facilitan el proceso
del desarrollo de dichos modelos, los cuales van desde la busqueda de registros,
limpieza, descarga de variables, calibracion de algoritmos (Osorio et al., 2020), creacion
de especies virtuales (Qiao et al., 2015), construir modelos de nicho y analizar patrones
de evolucion (Warren et al., 2010), desarrollo y evaluacion de modelos en espacio y
tiempo asi mismo probando diferentes algoritmos (Naimi y Araujo, 2016), hasta calibrar
maultiples modelos y evaluarlos rigurosamente (Muscarella et al., 2014; Cobos et al.,

2018) por mencionar algunos.



Equivalencia y similitud de nichos ecoldgicos

La hipdtesis acerca del conservadurismo de nicho ecoldgico tiene sus origenes en la
investigacion de Peterson et al. (1999), quienes proponen una prueba de similitud de
nicho bajo la hipdtesis que los modelos de nicho ecoldgico de dos especies son
similares. En este sentido, investigaciones encaminadas a proporcionar un marco de
referencia sobre la naturaleza de cambios del nicho climético de las especies y capacidad
predictiva para anteponer invasiones de especies, son de gran utilidad, pues subyacen
nuevas oportunidades para enfrentar los desafios bioldgicos que se presenten (Guisan et
al., 2014; Broennimann et al., 2007).

Warren et al. (2008), definen nuevas métricas de similaridad para probar hipétesis de
conservadurismo de nicho basadas en distribuciones de probabilidad definido en el
espacio geografico; la primera proviene de literatura ecoldgica Schoener’s (1968) ‘D’,
donde se tienen valores de 0 (sin sobreposicion) a 1 (modelos de nicho idénticos), y la
segunda métrica de similitud basada en distancia Hellinger’s ‘I°, con rango Y significado

igual a la anterior.

Si bien, se ha observado la necesidad de crear métodos robustos para la cuantificacion de
diferencias de nicho, asi mismo se pueden emplear para medir el grado en que el nicho

ambiental ha cambiado con el tiempo (Broennimann et al., 2012),

Bajo esta premisa, las actualizaciones y paquetes estadisticos desarrollados para la
implementacién de dichas métricas para medir la similaridad del nicho, han contribuido
a ser préacticos de usar y ofrecer una amplia variedad de herramientas para tales fines de
investigacion (Warren et al., 2010, Di Cola, et al., 2017).



MATERIALES Y METODOS

Las especies de coniferas P. leiophylla, P. teocote y P. devoniana fueron elegidas por
ser las que presentan el mayor porcentaje de incidencia (ataque) del descortezador D.
mexicanus en México y son las especies mas susceptibles, con 35.6, 13.9 y 9.4%

respectivamente (Salinas et al., 2004).

Area de estudio

El 4rea de estudio difiere en cada una de las especies, en general corresponden a bosques
de coniferas, ubicados en los principales sistemas montafiosos de México como: Sierra
Madre Occidental (SMOc), Sierra Madre Oriental (SMOr), Eje Volcanico Transversal
(EVT), Sierra Madre del Sur, Sierra del norte de Oaxaca, Sierras de Chiapas y extremos
de Baja California, principalmente. En estas regiones predominan temperaturas medias
anuales que oscilan entre los 10 y 20 °C y precipitacion anual entre 600 y 1000 mm
(Rzedowsky, 1978), entre altitudes minimas desde 1600 hasta un poco mas de 3000 m
(Figura 1).
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Figura 1. Area de estudio que incluye bosques templados.

Variables bioclimaticas y seleccion

Por la escala del area de estudio (> 200 km), se utilizaron solo variables bioclimaticas
(Cuadro 1) (Willis y Whittaker, 2002; Austin y Van Niel, 2011), las propuestas por
(Karger et al., 2017), mismas que fueron re muestreadas a ~5 km? de resolucién. Del

analisis, se excluyeron Bio 8, Bio 9, Bio 18 y Bio 19, ya que, por combinar informacion
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de precipitacion y temperatura en la misma capa, las predicciones resultan erraticas y

sesgadas (Escobar et al., 2014).

La seleccion de las variables biocliméaticas considerd cuatro criterios: 1) contribucion
relativa de la variable al perfil bioclimatico de la especie (Mendoza et al., 2011);
obtenida a través de analisis de componentes principales (ACP) realizado con el paquete
‘FactoMiner’ (L& et al., 2008), extrayendo previamente a cada registro el valor de las 15
variables bioclimaticas, haciendo el ACP a las variables estandarizadas y seleccionando
las de mayor contribucién, 2) variables no correlacionadas (r < 0.8); determinada a
través de andlisis de correlacion paramétrica (a < 0.05) realizado a las variables
transformadas a logaritmo natural (Elith et al., 2006; Merrow et al., 2013; De Marco y
Nobrega, 2018), 3) distribucion de frecuencias de la variable; a través de la regla de
Sturges, (1926) se determina la forma de la distribucién de la variable bioclimatica,
dando prioridad a ser elegidas aquellas cercanas a una distribucion normal o sesgada
(izquierda o derecha) (Beaumont et al., 2005) y 4) capacidad predictiva de la variable;
consiste en hacer una modelacion preliminar con variables individuales y trasferir el
modelo en tiempo y espacio, lo anterior porque se ha demostrado que las proyecciones
climéticas de precipitacion de los Modelos de Circulacion General (MCG’s) resultan
sesgadas sobre mayores latitudes (Karger et al., 2017), lo que resulta en sobreestimacién
de la idoneidad climéatica de una especie en las mismas zonas. Las variables que
mostraron menor sobreestimacion de la idoneidad climatica de la especie fueron

elegidas. Estos procedimientos fueron realizados para cada especie.

Registros de presencia y limpieza

Los registros de presencia de cada especie se obtuvieron del portal Global Biodiversity
Information Facility (GBIF) y Red Mundial de Informacion sobre Biodiversidad
(REMIB). Otros fueron obtenidos del Inventario Nacional Forestal y de Suelos de
México (INFyS), articulos cientificos y de registros obtenidos durante estudios de

campo realizados anteriormente.

La limpieza de los datos de cada especie consistié en eliminar registros: 1) fuera de

rango geografico (latitud y longitud), 2) fuera de su rango altitudinal (segn el descriptor
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de la especie), permitiendo registros entre el cuantil 5y 95 (y/o £500 m), dependiendo
de la especie, 3) sin precision (igual o menor de tres digitos), 4) duplicados (Cobos et
al., 2018), 5) registros sin autor de identificacion y 6) fuera de la elipse al 99 % de un
ACP realizado con el paquete ‘FactoMiner’(Lé et al., 2008), empleando 15 variables
ambientales y altitud. Después de esto, la autocorrelacion espacial entre registros se
elimind con el paquete ‘spThin’ (Aiello-Lammens et al., 2015), permitiendo un solo
registro por pixel (~5 km), de no corregir por esta caracteristica, se incurre en una

seleccion sesgada de variables o coeficientes del modelo (Cruz et al., 2014).

Area de calibracion

Denotada como «M» en el diagrama de «BAM» considera la regién geogréafica de
movilidad de la especie, areas donde la especie puede ser observada o pudiese explorar
por su capacidad biologica (Soberdn y Peterson, 2005), ésta se delimité de forma
preliminar en ArcMap v.10.5 aplicando un buffer de 70 km de radio a cada registro de
presencia de la especie estudiada. En SDM’s y ENM’s el area de calibracion debe incluir
la distribucion completa de las especies (Guisan et al., 2014), si la extension de esta area
es menor que el rango de la especie, las funciones de respuesta pueden no tener la forma
predicha por la teoria de nicho (Franklin, 2009). La delimitacion final de «M» se realiz6
con los registros limpios; es decir, con aquellos que pasaron todos los criterios de

limpieza indicados en la seccién anterior.

Calibracion, creacion y evaluacion de modelos

La calibracidn, creacién y evaluacion de los modelos se realizd en ‘kuenm’, un paquete
de R que usa como algoritmo de modelacion a Maxent (maxima entropia) (Cobos et al.,
2019). Maxent tiene dos principales pardmetros modificables: 1) “multiplicador de
regularizacion” (B) y 2) “tipo de respuesta” como lineal (I), cuadréatico (q), producto (p),
threshold (t) e hinge (h). EI primero es un parametro que agrega nuevas restricciones, es
una penalizacion impuesta al modelo, y la Gltima, corresponde a una transformacién
matematica de las diferentes covariables utilizadas en el modelo para permitir modelar

relaciones complejas (Elith et al., 2010, Merrow et al., 2013). Para cada especie, se
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probaron 16 multiplicadores de regularizacion (0.1 hasta 1, de 2 hasta 6 y 10), 29 tipos
de respuesta (I, q, p, t, h, 1g, Ip, It, Ih, gp, qt, gh, pt, ph, th, lgp, Iqt, Igh, Ipt, Iph, gpt, gph,
gth, gth, Igpt, Igph, Iqgth, Ipth y Igpth) y 3 sets diferentes de variables ambientales

(opcional), las que cumplieron los criterios de seleccion antes mencionados.

La modelaciéon se realizd aproximadamente con 70 % de los registros; con datos
independientes (~30%) se evalud la capacidad predictiva de los modelos a través de
validacion cruzada (Mendoza et al., 2011). Este porcentaje depende de la disponibilidad
de registros independientes de cada especie utilizada para la validacion. El formato de
salida fue de tipo logistico, ésta puede ser interpretada como probabilidad de presencia,
es recomendada si y solo si, se optimizan los “multiplicadores de regularizacion” y “tipo
de respuesta” (Phillips y Dudik, 2008); los modelos resultantes (mapas en formato

raster) representan valores de idoneidad (0 - 1) de la especie (Phillips et al., 2006).

El modelo de mejor ajuste seleccionado fue acorde a: 1) estadistico ROC parcial (Curva
Operada por el Receptor) (Peterson et al., 2008), 2) tasa de omisién < 0.05 %, 3) valor
mas bajo del Criterio de Informacion de Aikaike (AICc) (Elith y Leathwick, 2009,
Morales et al., 2017; Smith et al., 2013), 4) curvas de respuesta de la especie a los
gradientes ambientales (Merrow et al., 2013) y 5) significancia estadistica del modelo,
p-values (Elith y Leathwick, 2009). Aqui se us6 el ROC parcial en lugar del area bajo la
curva ROC (AUC) debido a que este Gltimo no es una buena medida de ajuste en ENM
(Peterson et al., 2008; Lobo et al., 2007) la significancia estadistica fue determinada

mediante un remuestreo ‘bootstrap’ del 50% de los datos de prueba.

Para reducir sesgo, (bias) el modelo final seleccionado estuvo representado por la media
de 10 repeticiones, obteniendo con ello la incertidumbre de la prediccion. Las pruebas de
jackknife y las curvas de respuesta de las variables bioclimaticas fueron implementadas
en ‘kuenm’ (Cobos et al., 2019), para determinar la contribucion de la variable al
modelo. El proceso para la generacion del modelo de idoneidad climatica de las especies

se muestra en la Figura 2.
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Ocurrencia de especies Variables bioclimaticas
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Figura 2. Esquema general de pasos y procedimientos para generar modelos de nicho

ecologico.

Estratificacion de modelos

El modelo final continuo de probabilidad (idoneidad) de cada especie se clasifico en tres
niveles o estratos: idoneidad baja, media y alta; para esto, sobre el modelo de idoneidad
se distribuyeron aleatoriamente 5000 puntos, a los cuales se les extrajo su valor;
posteriormente, con el paquete ‘stratifyR’ (Reddy y Khan, 2020) se calcularon los
umbrales de cada estrato acorde al método de Khan et al. (2002), Khan et al. (2008) y
Khan et al. (2015). Este método determina los limites de los estratos optimos (OSB) y

tamafios de muestra 6ptimos (OSS) para la variable de estudio, utilizando distribucion de
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frecuencia de mejor ajuste de una variable de encuesta. Formula el problema
determinando los OSB como un problema de programacién matematica que se resuelve
mediante una técnica de programacion dindmica, usando Asignacion de Neyman,

asegurando la minima varianza intraestrato y la maxima varianza entre estratos.

Areas libres de descortezador

Los modelos finales de idoneidad de cada especie, fueron convertidos en mapas binarios
en ArcMap v.10.5, para representar idoneidad-no idoneidad climética. Lo anterior se
hizo reclasificando la idoneidad en 1 y 0; el valor de uno (1) se asigné a la idoneidad
comprendida entre el valor minimo del segundo estrato (calculado en la seccion anterior)
hasta la idoneidad maxima, mientras que el valor de cero (0), correspondi6 al resto de la
idoneidad. Los mapas binarios se manipularon usando algebra de ‘rasters’ de cada par de
especies (Pinus—D. mexicanus), de los cuales se calcularon las AIP, libres de AID. Los
procedimientos basados en predicciones espaciales de idoneidad climatica (también
llamados ENM’s), ademas de estimar AIP-AID (Smith et al., 2013) permiten cuantificar
los cambios y el traslape de nicho de dos 0 mas especies en espacio G (Guisan et al.,
2014).

Cuantificacién de la similitud de nicho

La similaridad de nichos entre las especies de Dendroctonus y Pinus se calcul6 a través
de dos indices introducidos por Warren et al. (2008): Schoener’s (1968) ‘D’ y una
métrica derivada de distancia Hellinger’s llamada ‘I’ usando métodos de ordenacién
(ACP) y el mismo set de variables bioclimaticas para cada especie (Guisan et al., 2014),
este método es el més preciso (Broennimann et al., 2012) y el mas recomendado (Guisan
et al., 2014; Godsoe y Case, 2015). Ambas medidas de similitud varian de 0, cuando las
tolerancias ambientales previstas de las especies no se superponen en absoluto, hasta 1,
cuando el traslape es total. Se hicieron comparaciones de nichos en relacion con todo el
nicho de la especie, agrupados a partir de los dos rangos (Warren et al., 2008; Guisan et
al., 2014) bajo la hipotesis de conservadurismo de nicho del género Pinus, pues se sabe

se establecio hace ~145 millones de afios en el Cretacico inferior (Sanchez, 2008) y el
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descortezador como invasiva. Una funcion de densidad de Kernel (parametros de
suavizado estandar) fue aplicada para determinar la densidad ‘suavizada’ de ocurrencias
en cada celda en el espacio ambiental para cada conjunto de datos; el uso de un Kernel
mas suave hace que el proceso de movimiento del espacio G al espacio E multivariado,
independientemente del muestreo y la resolucion en el espacio ambiental. EI cambio
(shift) de la posicion media del centroide del nicho entre la especie del descortezador
con las especies de pino fue calculada a través de la métrica C, utilizando distancia
Euclidiana (Guisan et al., 2014), este analisis se realizé con el paquete ‘ecospat’ (Di
Cola et al., 2016). Todos los paquetes mencionados en esta investigacion se corrieron en
R 3.6.3 (R Core Team, 2020).

RESULTADOS

Generalidades

Se colectaron un total de 283, 3648, 2209 y 772 registros de presencia para D.
mexicanus, P. leiophylla, P. teocote y P. devoniana, restando para modelacion y
validacion solo 86, 900, 736 y 255 (30.39, 24.67, 33.32 y 33.03 %); es decir se elimind
hasta 75.33 % de los registros en P. leiophylla fueron eliminados porque no cumplieron

con los criterios de limpieza establecidos.

El ACP realizado para seleccionar las variables por su contribucion, explico 67.63,
73.48, 65.60 y 64.10 % para las diferentes especies (Cuadro 1), este analisis es
estadisticamente valido cuando las variables estan correlacionadas entre si (r > 0.6); el
indice de Kaiser Meyer Olkin (KMO) indicé que la correlacion global del ACP fue de
0.68, 0.71, 0.72, y 0.65, respectivamente. Los resultados demuestran que, en las cuatro
especies las variables derivadas de temperatura (Bio 1 - Bio 11) son las que mas
contribucion presentaron, la variable Bio 16 (Precipitacion del ¥ anual mas humedo,
mm), es la que menos contribucion muestra (Cuadro 1). Existen variables (e.g., Bio 12 y
Bio 13, en la especie D. mexicanus) que contribuyen significativamente al ACP (Cuadro
1); sin embargo, no fueron seleccionadas debido a que no cumplieron los criterios

establecidos para ser consideradas.
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Modelos generados y sus estadisticos

Un total de 1392 modelos candidatos fueron generados para cada especie (Cuadro 2). Es
notorio, no todos los modelos resultaron estadisticamente significativos (o < 0.05),
registrando 99.4 % para D. mexicanus, 53.5 % para P. leiophylla, 99.9 % para P. teocote
y solo 9.5 % para P. devoniana (Cuadro 2). El tipo de respuesta que prevalecié en los
modelos seleccionados fue cuadréatico (Cuadro 2), en ningin caso se selecciond un
modelo con respuesta lineal. EIl algoritmo implementado en ‘kuenm’ (Cobos et al.,
2019) selecciond el mejor multiplicador de regularizacion en cada especie, variando

desde 2 (D. mexicanus y P. devoniana) hasta 5 en P. leiophylla.

Menos del 20 % de los 1392 modelos generados pasaron la tasa de omision
(predicciones falsas negativas) establecida (0.05 %); incluso, ninguno cumplié en la
especie P. leiophylla, teniendo que incrementar el valor establecido a 0.07 % para
seleccionar el modelo. Solo un modelo (0.07 % del total) pas6 todos los criterios de

seleccion establecidos (Cuadro 2) en D. mexicanus y P. devoniana.
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Cuadro 1. Contribucion de las variables biocliméticas, determinada a través de analisis de componentes principales, para su

preseleccion y reacomodo en diferentes sets para realizar pruebas de modelacion de la idoneidad climética de las especies.

Especie

Dendroctonus mexicanus

Pinus leiophylla

Pinus teocote Pinus devoniana

Var.  Descripcion CP1(48.7) CP2(18.9) CP1(43.9) CP2(29.5) CP1(39.6) CP2(26.0) CP1(35.0) CP2(29.1)
Biol Temperatura Media Anual” (°C) 11.44% 14.61™ 15.13 15.75%

Bio2 Rango Diurno Medio Anual ' (°C) 3.97 11.2414231 13.50 8.19
Bio3 Isotermalidad (%) 7.04M 13.20% 7.70 3.35
Bio4 Estacionalidad de la Temperatura (%) 9.99 14.23 13.41023 7.6811:23

Bio5 Temperatura Méax. del Mes mas Calido" (°C) 9.08 7.58M1 13.31 12.28
Bio 6 Temperatura Min. del Mes mas Frio" (°C) 14.871 9.8214 12.36427 20.08!%

Bio 7 Rango de Temperatura Anual ' (°C) 8.18 14.333 14.861%7 9.241123
Bio 10 Temperatura Media del ¥4 mas calido" (°C) 9.85[1:23] 9.83@ 14.4212 11.40

Bio 11 Temperatura Media del %4 mas Frio' (°C) 16.43M 9.36M 10.37 423 18.83MM

Bio 12 Precipitacion anual (mm) 17.59 9.011423 7 g2lt23 13.591423
Bio 13 Precipitacion del Mes mas himedo (mm) 14.70 7.48 4.00 5.88
Bio 14 Precipitacion del Mes mas Seco (mm) 6.00 12.70 10.54 10.43
Bio 15 Estacionalidad de la Precipitacion (CV, %) 9.151*3 4.53M 4.43M 4.56
Bio 16 Precipitacion del %4 mas himedo (mm) 15.041:23] 6.56 3.54 5.99
Bio 17 Precipitacion del %2 mas seco (mm) 6.68 13.88 11.10 10.80

Nota: CP = componente principal; en paréntesis, varianza explicada es indicada en %, [1,2,3] = nimero de set, indicando el reacomodamiento de la variable
bioclimatica en el set correspondiente. "= valores x 10.
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Cuadro 2. Modelos candidatos generados, seleccionados y estadisticos de ajuste y

validacion.

Criterio/especie D. mexicanus P. leiophylla P. teocote P. devoniana

Calibracién y evaluacion de modelos candidatos
TmC 1392 1392 1392 1392
mES 1383 745 1328 132
mTO 262 0 763 201
mAIC 1 3 1 2
nde mESymTO 254 0 763 201
nde mES y mAIC 1 3 1 2
nde mES, mTO y mAIC 1 0 1 1
Modelo seleccionado M2 F tH# M5 gl M3 Fqh™ M2Fght¥
Estadisticos del modelo seleccionado

Media AUC ratio 1.66 1.24 1.49 1.35
Tasa de omision > 0.05% 0.05 0.77 0.04 0.03
AlCc 1683.34 17393.42 13851.28 4900.27
delta AlCc 21.6 252.84 251.35 61.26

Nota: TmC = Total de modelos candidatos; mES = Modelos estadisticamente significantes; mTO =
Modelos que cumplen con el criterio tasa de omision, mAIC = Modelos que cumplen con el criterio AlCc;
AICc = criterio de Informacién Aikaike, %% = nimero de set.

Areas de idoneidad de las especies

En ningun caso la idoneidad climatica alcanz6 el valor maximo (1), variando desde 0.01
(P. teocote) hasta 0.82 (P. leiophylla). La idoneidad presenta diferentes formas,
distribucion triangular en D. mexicanus y P. devoniana con pardmetros a = 0.001 y
0.001; b =0.732 y 0.795; ¢ = 0.518 y 0.01 respectivamente. Distribucién gamma en P.
leiophylla y P. teocote, con valores de k = 0.702 y 0.526; A = 3.082 y 3.728. Los OSB’s
variaron en cada especie y no son de la misma amplitud, lo anterior demuestra que
varianza difiere en todo el espectro de la idoneidad climatica de la especie, por esta
razon, la estratificacion deberia obedecer a una técnica estadistica mas que estratificar

por proporciones, asegurando varianza minima intraestratos y maxima entre ellos.

Se estima que la superficie de idoneidad alta en México es 234,649.1, 212,497.4,
177,904.8 y 159,630.4 km? para D. mexicanus, P. leiophylla, P. teocote y P. devoniana

(Figura 3a-d). Excepto en P. teocote (Figura 3c), la idoneidad alta representa la mayor
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parte de «M», desde 39.89 % (P. devoniana, Figura 3d) hasta 47.85 % (P. leiophylla,
Figura 3b). El &rea predicha de idoneidad para una especie no depende del namero de
registros. Durante este proceso, el algoritmo genera “pseudo ausencias” donde la especie
no esta presente. Esto ayuda a mejorar las predicciones de la distribucion actual de la

especie.
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Figura 3. Idoneidad climética de: a) Dendroctonus mexicanus, b) Pinus leiophylla, c)
Pinus teocote y d) Pinus devoniana, estratificada en media, alta y baja acorde a varianza
minima intraestratos y maxima entre ellos, resuelto mediante el uso de una técnica de

programacion dinamica.
Perfil bioclimatico
El algoritmo de ‘kuenm’ selecciono el set de variables (Cuadro 3) que mostrd la mejor

capacidad predictiva, validada con el set de registros independientes de la especie. Los
sets se constituyeron de diferente nimero de variables, desde tres (D. mexicanus) hasta
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B s5j2 0.1-0.17 |

[ At 0.40 - 0.7 ;
S i



20

siete (P. teocote). Similar al ACP, las pruebas de jackknife demuestran que las variables
derivadas de temperatura (Bio 1 — Bio 11) contribuyen con més del 80 % a explicar el
perfil bioclimatico de las especies (Cuadro 3), en especial, las representativas de valores
extremos. En D. mexicanus y P. leiophylla una sola variable contribuye
significativamente el perfil bioclimético de la especie, 87.8 % (Bio 10) y 93.3 % (Bio 1),
respectivamente. Promediando el coeficiente de variacion de las variables que mas
contribuyen al perfil bioclimatico de cada especie (Bio 10, Bio 1, Bio 10 y Bio 11,
Cuadro 3) este valor es de 14.3 %, lo que demuestra que los predictores elegidos tanto
por ACP (preseleccion de variables) como por el algoritmo de ‘kuenm’, representan
adecuadamente el perfil biocliméatico de la especie. Solo una variable (Bio 6, en P.
teocote) alcanzé alta variabilidad (198.9 %), pero contribuye al perfil bioclimatico con
solo 15.6 % (Cuadro 3).



Cuadro 3. Contribucién relativa de las variables al
jackknife y perfil bioclimatico detallado de la especie.

21

modelo de idoneidad de cada especie, determinada a traves de la prueba de

Variable Contrib. Dendroctonus mexicanus

Nombre (%) N Media MedialC 0.05 010 0.25 Mediana 0.75 0.90 095 Rango DE CV DAM RIQ
Bio 6 4.7 86  53.0 £7.0 -10.1 6.7 340 552 743 956 1006 153.8 325 613 314 403
Bio 10 87.8 86  180.7 5.6 1405 1496 166.3 1787 201.3 2185 2212 1307 261 144 281 350
Bio 15 3.2 86  89.2 £27 659 718 798 90.7 100.2 1034 1064 526 126 141 143 204
Bio 16 4.3 86 5782 437 307.8 3250 4305 546.0 708.8 877.0 962.0 8340 2040 353 201.6 278.3

Pinus leiophylla
Bio1l 93.9 900 138.7 #1.2 1119 1161 1265 136.4 1495 164.1 171.4 99.0 179 129 171 23.0
Bio 2 5.6 900 1189 0.7 951 1031 116.8 1230 1257 1281 1290 623 110 93 49 9.0
Bio 7 0.5 900 246.6 +28 1693 1812 2199 2539 277.4 2971 3058 2022 421 171 405 575
Pinus teocote
Bio 4 3.8 735 3363.6 +79.6 11955 15533 2962.3 3628.8 3956.4 4698.7 49162 533.6 10985 32.7 600.7 994.1
Bio 6 15.6 735 184 #2.7 -195 .146 -6.4 35 370 781 939 1955 366 1989 20.1 434
Bio 7 3.3 735 2279 +28 1562 1643 2122 2383 2515 269.1 2753 2000 380 167 231 393
Bio 10 63.8 735 1785 +1.3 1526 1582 166.7 176.0 1879 2019 2109 1503 185 104 149 21.1
Bio 11 5 735 876 +23 518 573 661 769 1028 1385 1536 1834 318 363 206 36.6
Bio 12 6.5 735 901.0 +18.0 5817 6260 723.0 847.0 10455 1250.6 13929 14240 2485 276 2254 3225
Bio 15 2.1 735 921 +0.9 714 765 839 929 101.1 1065 1103 760 118 128 129 172
Pinus devoniana

Bio 4 28.2 255 1813.2 +61.3 10723 1165.8 1523.7 1780.2 1985.4 2440.0 27459 28925 4973 27.4 3386 461.7
Bio 7 13 255 181.9 32 1320 1390 1627 189.6 199.1 2122 2183 1153 261 143 234 364
Bio 11 50.8 255 141.9 +35 998 1072 1193 139.7 162.0 176.8 1883 1405 275 194 317 427
Bio 12 19.8 255 1090.0 +405 608.8 7124 8585 1043.0 12655 1579.4 1770.8 16240 3287 30.2 309.9 407.0
N= ndm. de registros depurados, MedialC = Media intervalo confianza, 0.05, ... ,0.95 = cuantiles de la variable biocliméatica, DE = desviacion estandar, CV =

coeficiente de variacion (%); DAM= desviacion absoluta mediana, RIQ = rango intercuartil.
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Idoneidad climatica de las especies de pino, libre de éareas iddneas del

descortezador

Del total de la superficie idénea predicha para P. leiophylla (444,100.4 km?), P. teocote
(729,358.3 km?) y P. devoniana (400,142.8 km?) (Figura 3b-d) y al obtener AIP libres
de AID de cada par Pinus-Dendroctonus se encontré que solo 92,995.2, 11,7374 y
55,964.8 km? estén libres de areas idéneas del descortezador; en P. teocote, del total de

las areas idéneas resta solo 3.02 %.

A pesar de la amplia distribucion de P. leiophylla y P. teocote (Figura 3b-c), las AIP
libres de AID se observan solo en una porcion norte de la SMOc (Figura 4a, b), donde
existen el mayor nimero (siete) especies de descortezadores (Salinas et al., 2010), de
forma compacta para la primera especie y dispersas para la segunda, pero inexistentes en
bajas latitudes de la distribucion de estas especies. En P. devoniana (Figura 4c), las AIP
libres de AID se observan de forma discontinua sobre toda el area de distribucion; en
todos los casos estas areas se observan donde existe alta idoneidad climatica de la
especie y del descortezador. Chihuahua y Sonora poseen 81.56 % del total de areas
idoneas de P. leiophylla libres de AID; de P. teocote, Chihuahua y Durango contienen
57.60 % y de P. devoniana, Jalisco aporta el 30.39 %. Es posible que, en el futuro, estas

areas (AlIP-libres de AID) pueden ser susceptibles al descortezador.

Segln los resultados, la incertidumbre asciende a no mas 30 % de coeficiente de
variacion (Figura 4d-f). La incertidumbre mas baja (< 0.15 %), ocurre en las areas de

alta idoneidad y la mas alta (> 97 %) en areas de baja idoneidad.
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Figura 4. Areas idoneas libres de descortezador Dendroctonus mexicanus para: a) Pinus

leiophylla (color naranja), b) Pinus teocote (color azul) y c) Pinus devoniana (color

verde). Promedio de incertidumbre, expresada como coeficiente de variacion del modelo

de prediccion de cada especie de pino, (d-f), respectivamente. La linea continua es el

area de calibracion del descortezador; linea punteada y area sombreada es el area de

calibracion de cada especie de pino.

Traslape de idoneidad y de nichos ecolégicos

El traslape de areas idoneas del descortezador con P. leiophylla, P. teocote y P.

devoniana en el espacio G, es 74.35, 96.98 y 82.44 %, respectivamente (Figuras 5a—c).
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El espacio ambiental (Figura 5d-f) fue construido con Bio 5, Bio 6 y Bio 12 con el
proposito de comparar el nicho fundamental y el traslape entre el descortezador y las
especies de pino. En Bio 5 (temperatura maxima), las cuatro especies tienen las mismas
tolerancias, de 1 a 32 °C (Figura 5d-f), en Bio 6 (temperatura minima), el traslape es
desde -2 a 11 °C, pero D. mexicanus posee tolerancias mas amplias (de -2 a 17 °C), el
menor, ocurre en P. leiophylla (de -4 a 11 °C). En Bio 12 (precipitacion anual), el
traslape se da entre 450 y 1755 mm; P. devoniana, la especie de distribucion restringida,
posee el intervalo mas amplio, desde 429 hasta 2053 mm (Figura 5f); D. mexicanus,
posee el intervalo mas pequefio (450 a 1755 mm). El nicho fundamental de las especies
de pino muestra misma disposicién en el espacio tridimensional, pero diferente a la
especie del descortezador (Figura 5d-f), pero en todos se observa clima no disponible
(CND) y existencia de nicho potencial (NP) (Figura 5d-f).
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Figura 5. Traslape de idoneidad climatica de Dendroctonus mexicanus con Pinus
leiophylla (a), Pinus teocote (b) y Pinus devoniana (c) en el espacio geografico. Traslape
de nichos en el espacio ambiental de esta misma asociacion de especies (d-f), compuesta
de tres dimensiones bioclimaticas (Bio 5: Temperatura Max. del Mes mas Calido en °C
x10, Bio 6: Temperatura Min. del Mes mas frio en °C x10 y Bio 12: Precipitacién anual
en mm). Cada punto azul corresponde a la combinacion ambiental representada en uno
de 50,000 celdas de cuadricula a 5 x 5 km de resolucion espacial, clima no disponible
(CND) y nicho potencial (NP).

La similaridad de nichos entre la especie ‘invasiva’ (D. mexicanus) con las especies de
pino resulté en: D=0.48 y 1=0.67; D=0.39 y 1=0.61; D=0.53 y 1=0.69, para P. leiophylla
(Figura 6a), P. teocote (Figura 6b) y P. devoniana (Figura 6c¢). La varianza explicada por
los dos primeros componentes principales fue desde 61.76 % (P. devoniana) hasta 71.73
% (P. leiophylla); en todos los casos, las variables derivadas de temperatura

contribuyeron mas al ACP (CP1) y menor, las de precipitacion (CP2) (Figura 6d-f).
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La proporcién del nicho nativo (P. leiophylla, P. teocote y P. devoniana) no traslape con
el nicho de la especie ‘invasiva’ (D. mexicanus), denotado como Up (Unfilling) es
31.57, 19.44 y 21.15 %; la expansion de nicho E es 1.31, 0.84 y 4.62, mientras que la
estabilidad de nicho, es de 98.68, 99.15, 95.37 % respectivamente. EI cambio (shift) de
centroide de nicho (C), de la especie ‘invasiva’ fue mas significativa con P. leiophylla y
con P. teocote (Figura 6a—b), pero en diferentes direcciones, y casi el mismo centroide
observado con P. devoniana (Figura 6¢); en los tres casos, el ‘shift” moviéndose sobre el
gradiente de temperatura. Bajo la hipotesis de similaridad de nichos ecoldgicos de las
especies en conservadurismo de nicho (Pinus) e ‘invasiva’ (Dendroctonus), se observo
que ambas medidas de similaridad de nicho son significativamente méas altas que lo
esperado de esta distribucion nula, con p < 0.05 (Figura 6g-i), por lo tanto, esta hipotesis
es rechazada, exceptuando el caso de D. mexicanus con P. devoniana (Figura 6g-i),
donde p > 0.05.
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Figura 6. Nicho de la especie a lo largo de los dos primeros ejes del ACP (a —c) de la

especie nativa y la especie ‘invasiva’. Verde (Pinus) y azul (Dendroctonus mexicanus)

(D), el sombreado muestra la densidad de ocurrencias de la especie por celda. Las lineas

de contorno sélido y punteado ilustran, respectivamente el 100% y 95 % del ambiente

disponible (background), E representa expansion de nicho y Up no traslape de nicho

entre las especies de pino y la especie ‘invasiva’. Las flechas representan el cambio del

centroide de nicho de la especie ‘invasiva’, en relacion con la especie ‘nativa’. La

contribucion de las variables climaticas en los dos ejes del ACP y el porcentaje de

inercia explicado por los dos ejes (d—f). Los histogramas muestran la similaridad de

nicho | observada entre los dos rangos (lineas con rombo) y similaridad de nicho
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simulado (barras grises). Pinus leiophylla (a,d,g), Pinus teocote (b,e,h) y Pinus
devoniana (c,f,i).

DISCUSION

Registros de ocurrencia de especies en ENM

El uso de registros confiables es fundamental en ENM para evitar sesgos en las
predicciones, principalmente por que la fuente primaria de datos proviene de un
muestreo oportunista (Franklin, 2009). En general se elimin6 70% de los registros. No se
ha documentado sobre el uso de los limites altitudinales de la distribucién de la especie
en la limpieza de los registros; aqui se observé que la altitud (incluida en el ACP con las
Bios), fue crucial para identificar registros atipicos y erréneos de la especie,
especialmente dentro de «M». Mucho se ha discutido sobre el nimero de registros de
presencia de la especie a utilizar en ENM, algunos demuestran que 30 como minimo
(Elith et al., 2006), otros indican que 50 es suficiente (Shcheglovitova y Anderson,
2013); la modelacion de D. mexicanus de este estudio se hizo con 86 registros, la
modelacién en las especies de pino supero los 250 registros. En realidad, el namero de
observaciones es menos importante que representar la prevalencia de la especie
adecuadamente distribuida en todo el espacio geografico y ambiental que esta ocupa
(Franklin, 2009); para esto, es de suma importancia que en SDM y ENM los registros
comprendan toda la distribucién completa de las especies (como se hizo aqui), de lo
contrario, la respuesta de las variables seria equivoca (Guisan et al., 2014), como lo seria
el nicho ecoldgico. Se ha demostrado que el muestreo sistematico produce mayor
precision en los modelos de distribucion de especies (Franklin, 2009), algunos de los
registros empleados aqui, provienen de este tipo de muestreo, lo que asegura mayor
robustez en las predicciones, ademas este requerimiento se corrigié a través de la

remocion de la autocorrelacion espacial.
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Modelos predictivos de las especies

De los miles de modelos generados aqui, se revel6 que no todos resultaron
estadisticamente significativos (10 < n <99 %) y muy pocos (< 20%) pasaron la tasa de
omision de 5%, lo que demuestra que usando los parametros por default en Maxent, no
necesariamente produce el mejor modelo, esto ya ha sido demostrado por varios
investigadores (Loiselle et al., 2008; Shcheglovitova et al., 2013), incluso algunos
autores indican que la aparente ‘simplicidad’ de Maxent (consola Maxent), ha
propiciado un incremento exponencial de estudios de modelacion, y que solamente ha
sido usado como una ‘caja negra’, mientras que en el paquete ‘kuenm’, es posible hacer
‘tuning’ de algunos pardmetros del modelo (Cobos et al., 2019), seleccionar set de

variables y validar la capacidad predictiva de todos los modelos desarrollados.

Tradicionalmente se ha utilizado el AUC de la curva ROC, como métrica del ajuste del
modelo; sin embargo, este estadistico ha sido criticado (Peterson et al., 2008),
especialmente por usar datos del background en lugar de ausencias verdaderas (Phillips
et al., 2006), ademas es muy sensible a la escala de estudio, resultando frecuentemente
con valores altos de AUC, confundiéndose con un buen ajuste del modelo, por lo que
aqui se optd por el ROC parcial, sugerido para ENM (Phillips et al., 2016), encontrando
valores de entre 1.24 (P. leiophylla) y 1.66 (D. mexicanus), donde valores cercanos a 1
indican que lo observado coincide con lo aleatorio, valores por encima de 1 es mejor que

lo aleatorio; es decir el rendimiento del modelo es mejor.

Importancia variable en ENM

Desde que Busby (1986) defini6 las variables bioclimaticas a partir de precipitacion y
temperatura, han sido las mas empleadas en ENM (Franklin, 2009), aunque
recientemente el tipo de variables se ha utilizado indistintamente. La modelacion de las
especies de este estudio se realizo Unicamente con variables bioclimaticas, segun varios
autores (Soberdn y Peterson, 2005; Willis y Whittaker, 2002; Franklin, 2009) son las
que mejor explican la distribucion de especies, en particular cuando la escala de estudio

es amplia (Austin y Van Niel, 2011); si los predictores y la configuracion del algoritmo
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es adecuada, el modelo mostrara minima correlacion espacial en sus residuales (Elith y
Leathwick, 2009), la caracteristica de este tipo de variables (dindmica) permite
determinar la vulnerabilidad de una especie, lo que no ocurre con las variables estaticas

(suelo, pendiente, exposicion y altitud) (Williams y Liebhold, 2002).

En 2017, Fourcade y otros investigadores sorprendieron a la comunidad cientifica al
demostrar que pseudo-predictores derivados de pinturas ‘pinturas clésicas’ descargadas
de Google Image®, pinturas predecian la distribucion de especies, incluso mejor que las
variables bioclimaticas; indudablemente tales pseudo—predictores no cumplirian con los
criterios establecidos en este estudio, de aqui lo crucial que resulta la eleccion de
predictores ambientales en ENM. Para generar los modelos, ademas de considerar estos
criterios, el algoritmo de ‘kuenm’ eligié el mejor set de variables en base a la validacion

de 1392 modelos candidatos, utilizando el set de registros independientes.

Se ha demostrado que usar mdltiples variables trae problemas de sesgo e incertidumbre
en las predicciones (Cruz et al., 2014; De Marco y Nobrega, 2018) y disminuye el
potencial estadistico; modelos complejos y de gran nimero de pardmetros tienden a
sobreestimar las predicciones (Phillips et al., 2004; Merrow et al., 2013), pero esto
depende de la combinacion de los parametros de ajuste de "multiplicadores de
regularizacion” y "tipo de respuesta” (Cobos et al., 2019). Sin embargo esto ocurre
especialmente cuando el nimero de registros es pequefio (De Marco y Nébrega, 2018;
Austin, 2002). Los modelos incluyeron no mas de siete predictores que evitan estos
problemas. Otros autores argumentan que la inclusion de gran nimero de predictores
resulta en problemas de colinealidad (Elith et al., 2006; Mendoza et al., 2011; Merrow et
al., 2013), la cual tiende a inflar la varianza de la variable de respuesta y de los
parametros (Cruz et al., 2014), en sobreestimacion y representacion errénea de la
distribucion de la especie (Beaumont et al., 2005; Peterson et al., 2011), ademas, la

interpretacion biolégica del modelo es compleja o nula.

Austin (2002) argumenta que las respuestas de las especies frecuentemente son no
lineales; igualmente, la teoria ecoldgica sugiere que las curvas de respuesta son
frecuentemente (Austin, 2007) y por lo tanto, las caracteristicas cuadraticas pueden ser

apropiadas. Ningun modelo generado para las especies de estudio fue de tipo lineal, en
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su mayoria cuadratico (Cuadro 2), concordante con la teoria. Estudios revelan que las
especies pino muestran respuestas no lineales a la idoneidad climatica (Aguirre et al.,

2015), al igual que ocurre en especies de descortezadores (Méndez et al., 2020).

Lo encontrado aqui indica que independientemente del género y especie, las variables de
temperatura son las que mas contribuyen al perfil bioclimatico, en especial las medias
estacionales y los extremos de temperatura (e.g., Bio 10 y Bio 11, Cuadro 3), como
ocurre en la mayoria de los estudios de ENM (Williams y Liebhold, 2002; Stockwell,
2006; Aguirre et al., 2015). Esto mismo se ha encontrado a pesar de incluir en la
modelacion variables topograficas (Gonzélez et al., 2020) de suelo y de vegetacion
(Aguirre et al., 2015). En descortezadores, las variables que mejor predicen la idoneidad
climatica son de temperatura (Bentz et al., 2010; Pureswaran et al., 2018); e.g., Bio 1 en
Dendroctonus rizophagus Thomas & Bright (Mendoza et al., 2011); Bio 5 en
Dendroctonus valens LeConte (Maldonado et al., 2015) y Bio 10 en D. mexicanus
(Méndez et al., 2020) y también en esta ultima especie Bio 7, Bio 8 y Bio 10 (Gonzalez
et al., 2020). Se ha encontrado que D. mexicanus posee un perfil bioclimatico méas
amplio que varias especies de descortezadores (Méndez et al., 2020), permitiendo
ocupar areas geograficas mas extensas y probablemente adaptarse a nuevas especies

hospederas de pino.

Es sorprendente ver que una sola variable e.g., Bio 1 en P. leiophylla y Bio 10 en D.
mexicanus, contribuya al modelo con mas del 90 y 87% respectivamente (Cuadro 3).
Similar a lo encontrado aqui, se ha demostrado (Maldonado et al., 2015; Pearman et al.,
2008) que una sola variable predice la distribucion de especies de plantas; por el
contrario, Austin y Van Niel (2011), reportan modelos de hasta 38 predictores. El
namero de variables que conforman un modelo (siempre y cuando éstas hayan sido
elegidas correctamente) posee una interpretacion fundamental; este anlisis demuestra
que esto podria determinar la vulnerabilidad de la especie. Cuando la contribucion de
una sola variable es alta, se corre el riesgo de que si ésta muestra cambios
(incremento/decremento) y variabilidad a través del tiempo, tendra efectos importantes
en las predicciones de la idoneidad climatica, haciendo vulnerable a la especie en las

mismas proporciones. Por el contrario, si el modelo se compone de multiples variables,
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la contribucion se repartiria entre ellas, ampliando la posibilidad que no todas se estén

modificando al mismo ritmo, incluso que no lo hagan.

Especificamente en el area de estudio, Bio 1, ha aumentado significativamente en los
ultimos afios (Allen et al., 2018) lo que hemos verificado a través de las proyecciones
climaticas de los MGC’s (Karger et al., 2017), esperando entre 2 y 3.5 °C para el afio
2050, esto hace a P. leiophylla y a D. mexicanus altamente vulnerables al cambio en el
clima, més a esta Ultima, por su alta dependencia y sensibilidad a la temperatura (Bentz
et al., 2015), mientras que P. teocote y P. devoniana, son menos vulnerables. Previos
estudios de modelos de nicho ecologico (Cruz et al., 2014) demuestran que P. leiophylla

es altamente vulnerable al cambio climético, como lo encontrado aqui.

Idoneidad climética y traslape de nichos

La estratificacion de la idoneidad climatica de las especies permite determinar las areas
prioritarias para conservacion o manejo de la misma, en especial la alta idoneidad; las
areas de baja idoneidad representan areas que en el pasado fueron de media o alta
idoneidad, pero nada puede hacerse para remediar esa condicion, en D. mexicanus
(Figura 3a) y P. devoniana (Figura 3d) la idoneidad baja se observa solo hacia mayores
latitudes y es casi nula en menores latitudes, desafiando la ecologia distribucional, donde
la maxima idoneidad de la especie ocurre hacia el centro en el espacio E y G (Guisan y
Zimmermann, 2000). Analogamente, se ha encontrado (Salinas et al., 2010) que la
mayor idoneidad de D. mexicanus se registra en pequefias porciones del EVT y SMOc, a
mayores altitudes y donde la diversidad Pinus—Dendroctonus es alta; pero también en
forma discontinua (Salinas et al., 2004; Smith et al., 2013). En Pinus, la idoneidad
ocurre también a mayores altitudes (Cruz et al., 2014), posiblemente siguiendo mayores

regimenes de humedad y menor temperatura.

De la sobreposicion de la idoneidad climatica (Dendroctonus—Pinus) resultaron muy
pocas AIP libres de AID (entre 30.02 y 25.65 %) y de forma discontinua, por fortuna
donde la idoneidad de las especies de pino es alta, contrastante a lo expuesto por Smith
et al. (2013), donde menos de 1% es libre D. rhizophagus con todas las especies

hospederas de Pinus, estas diferencias son explicadas por el umbral de corte elegido para
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obtener el traslape. Se ha demostrado que el analisis del traspale de idoneidad en G,
resulta problemético porque este dependerd de la extension y distribucion de los
gradientes ambientales en el area de estudio (Broennimann et al., 2012). A pesar de la
importancia de conocer AIP libres de AID, solo el estudio de Smith et al. (2013), es

conocido.

El traspale (D) de nicho de la especie ‘invasiva’ con la especie en ‘conservadurismo’
con mayor porcentaje de incidencia (P. leiophylla) es casi del 50%, pero es observado
un cambio de nicho de D. mexicanus con respecto a las tres especies de pino (Figura 6a—
c). El traslape de nicho en grupos taxonémicos similares de especies pino no es muy
alto, en promedio D=0.20 (Aguirre et al., 2015). Estudios revelan que una de dos
especies (con alta prevalencia de plantas), muestra un cambio de nicho (shift) (Guisan et
al., 2014), esta cifra es muy alta, en especial en especies exaticas, podria ser que los
estudios reportaron un shift (cambio) cuando realmente no lo habia; menos del 1 % de
los estudios muestra conservadurismo de nicho. Algunos autores (Broennimann et al.,
2007), sugieren que cambios dramaticos de nichos encontrados sean cuidadosamente
interpretados, ya que estos son dependientes de métodos y datos utilizados. EI método de
densidad de Kernel en estudios de nichos ecoldgicos (empelado aqui) es uno de los mas

robustos y con mejores resultados (Broennimann et al., 2012; Godsoe y Case, 2015).
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CONCLUSIONES

Las AIP libres de descortezador representan poca superficie de forma aislada en su éarea
de distribucion. Las variables que representan extremos de temperatura juegan un papel
importante en definir la idoneidad climatica de las especies, son también indicadores del
cambio climético y por ende evidencias de que éste tendra un efecto en la distribucion de
las especies, proporcional a su tasa de cambio. Los métodos de ordenacion demuestran
que las especies de Pino poseen el nicho ecoldgico mas amplio, P. leiohylla y P. teocote
presentan similaridad y equivalencia de nicho con D. mexicanus, no asi en equivalencia
de nicho para P. devoniana, pero P. leiophylla y D. mexicanus fueron identificadas
como altamente vulnerables al cambio climatico; en adicion, se observa expansion del
descortezador hacia nuevos climas y como consecuencia hacia nuevas areas geograficas
siguiendo sus preferencias climaticas. Las areas de alta idoneidad climatica de Pinus, en
especial aquellas libres de areas idoneas de D. mexicanus, deben ser consideradas como
prioritarias para conservacion. Es muy probable la redistribucion de la especie del
descortezador en los proximos afios, consecuentemente, menor superficie de areas
idoneas de las especies de pino, libres de descortezador, por lo que se propone que, al
generar modelos de nicho, se utilicen metodologias robustas, considerando la asociacion
Dendroctonus—Pinus. Este estudio enrique los conocimientos previos de las especies,
mejorando las delineaciones de su distribucién geografica, de los nichos ecologicos y de
las tolerancias climaticas especificas a la especie, aportado con herramientas para la
implementacién oportuna de acciones y estrategias de manejo de los bosques del pais,

para la conservacion y preservacion de las especies.
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