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RESUMEN

El género Abies se caracteriza por dificultades en su taxonomia,
pues la hibridacion interespecifica es frecuente y presenta alta
variacién morfolégicaintraespecifica. Asi, laspropuestasparacla-
sificar a las especies de Abies son discordantes. En este estudio se
analizé por cromatografia de gases la composicién de la fraccién
volétil delasresinasfoliares de 11 poblaciones de cuatro especies
de Abiesdel norte de M éxico (dos A. concolor, tres A. durangenss,
dos A. coahuilensisy cuatro A. vejari), para explorar las relacio-
nes filogenéticas y los niveles de diferenciacion entre especies y
poblaciones. Los andlisis multivariados y fenéticos revelan poca
diferenciacion entre especies. Ademas, ningiin resultado coincide
con los esquemas taxonoémicos actuales. Se encontré mucha va-
riacion entre poblaciones dentro de los taxa (39.42%) y poca en-
tre éstos (1.69%), corroborandose la inconsistencia en la defini-
cion delasespeciesy variedades propuestaspara el norte de M éxi-
co. Estos resultados sugieren que las poblaciones de Abies anali-
zadas posiblemente forman parte de variedades en proceso de di-
ferenciacion que se originaron de las migraciones al sur de Abies
concolor, o que dichas poblaciones se diferenciaron entre dllas,
peroun contacto genético posterior favorecio su homogeneizacion.
Palabras clave: Abies coahuilensis, Abies concolor, Abies
durangensis, Abies vejari, quimiotaxonomia, terpenoides.

I NTRODUCCION

| género Abies Miller (Pinaceae, Coniferophyta)

cuentacon cercade 40 especies distribuidas prin-

cipalmente en zonas boreales o subalpinas (Liu,
1971). Taxonémicamente el género Abies presenta se-
rias dificultades, pues con frecuencia se encuentran for-
mas intermedias de especies bien diferenciadas entre si
en las zonas donde coinciden (Cope, 1983). Aparente-
mente, la polinizacion cruzada entre las poblaciones de
Abies puede ser uno de los factores mas importantes que
causa dificultades en la delimitacion taxonémica entre
especies (Hunt y von Rudloff, 1974, 1979).
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ABSTRACT

Frequent interspecific hybridization of the genus Abies poses
its taxonomic classification causing broad
mor phological intraspecific variation. Thus, the proposals for
classifying species of Abies are discordant. In this study the
composition of thevolatile fraction of leaf resinsof 11 populations
of four speciesof Abiesof northern México (two A. concolor, three
A.durangensis, two A. coahuilensisand four A. vejari) wasanalyzed
by gas chromatography to explore the Phylogenetic relationships
and levels of differentiation among Species and populations. The
multivariate and phenetic analyses reveal little differentiation
among species. Also, none of the results coincide with present

difficulties in

taxonomic schemes. Broad variation wasfound among populations
within the taxa (39.42%) and little among these (1.69%). This
corroborates inconsistency in the definition of the species and
varieties proposed for northern Mexico. Theseresults suggest that
the populations of Abies analyzed possibly form part of varieties
that are undergoing a process of differentiation that originated
from southern migrations of Abies concolor, or that these
populations differentiated among themselves, but later genetic
contact favored homogenization.

Key words. Abies coahuilensis, Abies concolor, Abies durangensis,
Abies vejari, chemiotaxonomy, terpenoids.

I NTRODUCTION

he genus Abies Miller (Pinaceae, Coniferophyta)
comprises nearly 40 species distributed mainly

in northern or subalpine areas (Liu, 1971).
Taxonomically, the genus Abies poses serious problems
since often intermediate forms of well differentiated
species are found in zones where they coincide (Cope,
1983). Apparently, cross-pollination among the
populations of Abies may be one of the most important
factors that cause difficulties in taxonomic delimitation
among the species (Hunt and von Rudloff, 1974, 1979).
Because of the heterogeneity of its orography and
climates, México is a center of diversity of this genus
(Martinez, 1948, 1953). Mexican Abies emigrated from
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México, por su heterogeneidad orograficay climética,
esun centro de diversidad de este género (Martinez, 1948,
1953). L os Abiesmexicanos emigraron desde |o que hoy
es Estados Unidos 'y aparentemente hubo varios eventos
demigracién con las glaciacionesrecurrentes desde hace
60 millones de afios (Rzedowski, 1978). Las especies de
Abies del norte del pais estan distribuidas principa men-
teen las SierraMadre Oriental y Occidental y pudieron
haber experimentado flujo génico entre si durante las
glaciaciones.

Segun Martinez (1948) en México existen ocho es-
pecies, seis de ellas endémicas, y cinco variedades; para
€l nortedel pais propuso cuatro especies (A. durangensis
Martinez, A. mexicana Martinez, A. concolor (Gordon)
Lindley, y A. vgjari Martinez) y dos variedades (A.
durangensis var. coahuilensis (Johnston) Martinez y A.
vejari var. macrocarpa Martinez). Liu (1971) solo reco-
nocio atres especies de Martinez y redujo aA. mexicana
como A. vgjari var. mexicana (Martinez) Liu, porque
afirma que las diferencias morfoldgicas no ameritan el
estatus de especie. Liu también eliminé A. vgjari var.
macrocarpa puesno lefue posibledistinguirlade A. vejari
var. vejari ni deA. vgjari var. mexicana. Debreczy (1994)
describié una nueva especie (A. neodurangensis
Débreczy) ddl norte del paisy notifico por primera vez
la existencia en México de A. concolor var. lowiana
(Gord.) Lemm; sin embargo, la validez de esta variedad
yahabiasido cuestionadapor Farjony Rushforth (1989)
en referencia a reportes previos.

Rushforth (1987) situd A. coahuilensis como unaes-
pecie diferente de A. durangensis, pero después se redu-
jod estatus de variedad como en lapropuestade Martinez
(Farjorny Rushforth, 1989). Todos estos cambiosy con-
troversias reflgjan la inestabilidad de la taxonomia del
género para el norte de México.

Ademas de que la taxonomia de los Abies del norte
de México alin no esta resuelta, tampoco hay suficiente
evidencia para esclarecer la relaciones filogenéticas de
estas especies. Martinez (1948) propuso que todas las
especies mexicanas de Abies son descendientes de A.
concolor, aungue no especificd claramente las razones
parasu suposicion. ParaLiu (1971), las especiesdel nor-
te de México se encuentran en dos secciones del género:
Secc. Grandes que incluye A. durangensis var.
durangensis, A. durangensis var. coahuilensis, A.
concolor var. concolor, y A. concolor var. lowiana; y Secc.
Vejarianae, que incluye A. vejari var. vejari y A. vgjari
var. mexicana. Esto implica que la hip6tesis del origen
monofilético de las especies mexicanas de Martinez es
vélida, o que las secciones de Liu son artificiales.

L as hip6tesis actual es rel acionadas con lataxonomia
de los abetos mexicanos estan basadas principalmente
en caracteristicas morfol 6gicas asi como en muestras
poblacionales con muy pocos individuos. Por eso es
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what is today the United States and, apparently, there
were several migratory events with the recurrent
glaciations 60 million years ago (Rzedowski, 1978). The
species of Abies in the northern part of the country are
distributed mainly in the eastern and western SiecraMadre
ranges and may have experienced genetic flow among
themselves during the glaciations.

According to Martinez (1948), there are eight species
in México, six of them endemic, and five varieties. For
the northern part of the country, he proposed four species
(A. durangensis Martinez, A. mexicana Martinez, A.
concolor (Gordon) Lindley, and A vejari Martinez) and
two varieties (A. durangensisvar. coahuilensis (Johnston)
Martinez and A. vejari var. macrocarpa Martinez). Liu
(1971) recognized only three of Martinez' species and
reduced A. mexiana to A. vgjari var mexicana (Martinez)
Liu, because he claimed that the morphological
differences did not merit the status of species. Liu also
eliminated A. vejari var. macrocarpa since he was not
ableto distinguishit from A. vgjari var. vejari or from A.
vejari var. mexicana. Debreszy (1994) described a new
species (A. neodurangensis Debreczy) in the northern
part of the country and notified for the first time of the
existencein México of A. concolor var. lowiana (Gord.)
Lemm. However, the validity of this variety had been
guestioned by Farjon and Rushforth (1989) in reference
to previous reports.

Rushforth (1987) situated A. coahuilensisasaspecies
different from A. durangensis, but later reduced its status
to variety as in the proposal of Martinez (Farjorn and
Rushforth, 1989). All of these changes and controversies
reflect instability in the taxonomy of the genus for
northern México.

Added to the still unsolved taxonomy of Abies of
northern México, there is not sufficient information to
clarify the phylogenetic relationships of these species.
Martinez (1948) proposed that all of the Mexican Abies
species are descendants of A. concolor, athough he did
not clearly specify the reasons for his assumption. For
Liu (1971), the species of northern México are found in
two sections of the genus: Sec. Grandes that includes A.
durangensis var. durangensis, A. durangensis var.
coahuilensis, A. concolor var. concolor, and A. concolor
var lowiana; and Sec. Vgjarianae, whichincludes A. vejari
var. vgjari and A. vejari var. mexicana. Thisimpliesthat
the hypothesis of monophyletic origin of the Mexican
speciesof Martinezisvalid, or rather that the sections of
Liu are artificial.

Present hypotheses related to taxonomy of Mexican
firsarebased principally on morphological traitsaswell
as on population samples with very few individuals. For
this reason it is necessary to use other tools that allow
clarification of phylogenetic patterns among the
populations with very large sample sizes. The estimates
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necesario usar otras herramientas que permitan esclare-
cer los patrones filogenéticos entre sus poblaciones con
tamafios de muestras més grandes. Las estimaciones de
nivelesy patrones de variacion asi obtenidos serian muy
Gtiles en € disefio de programas de aprovechamiento y
conservacion de los bosgues de Abies, partiendo de la
suposicion de que amenor diversidad entrelas poblacio-
nes, el nimero de |as &reas destinadas ala conservacion
del género sera también reducido. En el caso particular
de los Abies es necesario disefiar programas de aprove-
chamiento y conservacién, dado que la presion sobre los
bosques mexicanos aumenta, debido a que se utilizan
como lefia, madera, ornato y que el bosgque se elimina
principalmente para realizar actividades agropecuarias.

Dadalafaltade unafilogeniaconfiable paralos Abies
mexicanosy dado el tamafio del grupo, este estudio esta
enfocado en las especies del norte de México; aunque
las poblaciones del sur del pais se evaluaron en otra par-
te de un proyecto mas amplio (Nivelesy patrones de va-
riacion genética en el género Abies de México). Esto se
justifica porque | as poblaciones de Abies del nortey sur
de México difieren isoenzimaticamente y se sitlian en
dos grupos bien definidos en un arbol fenético (Furnier
et al., 1996a).

En este estudio se uso la incidencia de terpenoides
foliares como herramienta para estimar los nivelesy pa-
trones de variacion encontrados en 11 poblaciones de
Abies del norte del pais; ademés, las resinas foliares de
las especies del género Abies son ricas en terpenoides.
La composicion terpénica es una herramienta Util,
confiabley frecuentemente usada para este tipo de estu-
dios(Schillery Genizi, 1993; Savageet al., 1994; Roussis
et al., 2000; Bagci y Babac, 2003). Los terpenoides son
marcadores taxonémicos muy Utiles para plantas actua-
lesy fosiles, que tienen gran concordancia con marcado-
res moleculares y morfologicos (Otto y Wilde, 2001;
Adams et al. 2003; Otto et al. 2003; Hillig, 2004).

En adelante se mencionard A. coahuilensis como una
especie como propone Rushforth (1987), y no como
una variedad de A. durangensis, con € fin de tratarla
bajo el mismo esquema en los andlisis estadisticos, y
gue el posible parentesco encontrado derive efectiva-
mente de las caracteristicas compartidas, sin juicios de
valor a priori.

M ATERIALES Y METODOS

De junio a agosto de 1995 se recolectaron hojas maduras y sin
sefial es aparentes de herbivoria o dafio por patégenos para evitar cam-
bios ontogenéticos en el perfil de terpenoides o la posibilidad de in-
duccién por los enemigos naturales de los érboles (Karban y Baldwin,
1997; Langenheim, 2003). Se tomaron hojas (ca. 1 g peso seco por
arbol) de un promedio de 20 arboles en cada una de las 11 poblacio-
nes de Abies. L as hojas de cada érbol se mantuvieron en un frasco con

of levels and patterns of variation obtained in this way
would be very useful in the design of programs of use
and conservation of Abies forests, parting from the
assumption that thelessthe diversity among popul ations,
the more reduced the number of areas destined to the
conservation of the genus. In the particular case of Abies,
itisnecessary to design programsof use and conservation,
given that the pressure on the Mexican forests increases
because they are used for firewood, lumber, and as an
ornamental, and because forests are eliminated mainly
for agriculture and livestock.

Given the lack of reliable phylogeny and given the
size of the group, this study is focused on the species of
northern México, although the populations of the south
wereevaluated in another part of abroader project (Levels
and patterns of genetic variation of the Abies genus of
México). Thisisjustified because the popul ations of Abies
of northern and southern México differ isoenzymatically
and are situated in two well-defined groups on aphenetic
tree (Furnier et al., 19964).

Inthisstudy theincidence of |eaf terpenoidswasused
as atool to estimate the levels and patterns of variation
found in 11 populations of Abies of the northern part of
the country. Also, the leaf resins of the species of the
genus Abies are rich in terpenoids. The terpenic
composition is a useful tool, reliable and often used for
this type of study (Schiller and Genizi, 1993; Savage et
al., 1994; Roussis et al., 2000; Bagci and Babac, 2003).
Terpenoids are taxonomic markers that are very useful
for both existing plants and fossils and coincide greatly
with molecular and morphological markers (Otto and
Wilde, 2001; Adamset al., 2003; Otto et al., 2003; Hillig,
2004).

Below, A. coahuilensiswill be mentioned asaspecies
that Rushforth (1987) proposes, and not as a variety of
A. durangensis, with aim of treating it under the same
scheme in the datistical analysis, and so that any
relationship that might be found derive effectively from
shared traits, without a priori judgment.

M ATERIALS AND M ETHODS

From Juneto August 1995 mature |eaves with no apparent damage
from herbivores or pathogens were collected to avoid any ontogenic
changes in the profile of terpenoids or the possibility of induction by
the trees’ natural enemies (Karban and Baldwin, 1997; Langenheim,
2003). Leaves (ca 1 g dry weight per tree) were taken from an average
of 20 trees of each of the 11 populations of Abies. The leaves from
each tree were kept in acontainer with hexane at 4 °C until processing.
The collection sites of the populations are those indicated by Martinez
(1948): A. concolor in San Pedro Martir, Baja Cdlifornia (30° 58.9'
N, 115° 34’ W; 2300 m) and Pinos Altos, Chihuahua (28° 15.339' N,
108° 18.108' W; 2370 m); A. durangensisin PinosAltos (28° 15.2' N,
108° 18.76' W; 2130 m), Credl (27° 42.65' N, 107° 37.114' W; 2430 m)
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hexano a4 °C hasta su procesamiento. L as |ocalidades de recoleccion
de las poblaciones de las especies corresponden a las indicadas por
Martinez (1948): A. concolor en sierra San Pedro Martir, Baja
California (30° 58.91' N, 115° 34’ O; 2300 m) y Pinos Altos, Chihuahua
(28° 15.339' N, 108° 18.108' O; 2370 m); A. durangensis en Pinos
Altos (28° 15.2' N, 108° 18.76'" O; 2130 m), Creel (27° 42.65' N,
107° 37.114' O; 2430 m) y Cerro Las Iglesias, Chihuahua (26° 16.33'
N, 106° 36.398" O; 3030 m); A. durangensis var, coahuilensis en Sie-
rraMadera (27° 6.585' N, 102° 30.608 O; 2280 m) y SierraLaEn-
cantada, Coahuila (28° 27.59' N, 102° 2.951' O; 1710 m); y A. vejari
en Jame (25° 19.98' N, 100° 33.53' O; 2850 m), Mesa de Las Tablas
(25° 12.74' N, 100° 23.636' O; 2880 m), Los Lirios, Coahuila (25°
26.90' N, 100° 32.834' O; 2700 m) y Sierra Potosi, Nuevo Lebn (24°
55.05' N, 100° 12.653' O; 2100 m).

Para cada muestra se molieron las hojas con un mortero y arena
inerte con 50 mL de hexano adicionado con 1 mg de linalool como
estandar interno. El hexano recuperado y filtrado se concentré bajo
una corriente suave de nitrégeno hasta un volumen de 0.1 mL, del
cual seinyecté 1 uL en un cromatégrafo de gases Perkin Elmer 4010,
con columna (5%-fenil)-metilpolisiloxano (DB5-30W, J & W
Scientific), 30 m longitud por 1 mm didmetro interno, con detector de
ionizacion de flama, inyeccion dividida (50:1), y helio a0.786 m seg™;
inyector 220 °C, y detector 350 °C. El programa de corrida se inici6
con horno a40 °C por 3 min, incremento de 15 °C min~* hasta 280 °C,
que se mantuvo 5 min, incremento de 30 °C min~* hasta 300 °C que
Se mantuvo 3 min.

Andlisis de datos

Se obtuvo una matriz de 220 individuos por la abundancia relati-
va de 108 picos cromatogréficos para realizar un andlisis de compo-
nentes principales (Kendall, 1980; Pla, 1986).

Las relaciones entre poblaciones se examinaron mediante un
andlisis fenético y un andlisis cladistico. Para el primero, se obtuvo
una matriz de distancias euclidianas entre cada par de poblaciones a
partir de los promedios de cada compuesto en cada poblacién, y se
uso el algoritmo UPGMA (Sneath y Sokal, 1973) para agrupar las
poblaciones. Para el andlisis cladistico se construy6 una matriz de
presencia-ausencia de cada compuesto en cada poblacién, conside-
rando un compuesto como presente si estaba en mas de 25% de los
individuos de la poblacion y se realiz6 un andlisis de parsimonia
(Forey et al., 1992), con una busqueda heuristica, obteniendo los
cuatro arboles fenéticos méas parsimoniosos con el programa PAUP
(Swofford, 1989).

La estimacién de los componentes y las magnitudes de variacion
entre |os taxa, entre poblaciones dentro de los taxay dentro de pobla-
ciones, se hizo utilizando un ANDEVA anidado. Para este andlisis se
consider6 A. concolor, A. durangensis, A. vejari y A. coahuilensis
(Rushforth, 1987) como especies.

Se realiz6 un ANDEVA anidado para cada compuesto, incluyen-
do los 220 individuos, para estimar las fuentes de variacion entre es-
pecies, entre poblacionesdentro de especiesy el error (Meffey Carroll,
1994), que corresponde a la varianza entre los individuos dentro de
las poblaciones.
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and Cerro las Iglesias, Chihuahua (26° 16.33' N, 106° 36.398' W;
3030 m); A. durangensisvar. coahuilensisin SierraMadera (27° 6.585’
N, 102° 30.608' W; 2280 m) and Sierra La Encantada, Coahuila (28°
27.59' N, 102° 2.951' W; 1710 m); and A. vejari in Jame (25° 19.98’
N, 100° 33.53' W; 2850 m), Mesa de Las Tablas (25° 12.74' N, 100°
23.636' W; 2880 m), Los Lirios, Coahuila (25° 26.90' N, 100°
32.834 W; 2700 m), and Sierra Potosi, Nuevo Ledn (24° 55.05' N,
100° 12.653' W; 2100m).

For each sample the leaves were ground in a mortar with inert
sand and 50 mL of hexanewith 1 mg of linalool asan internal standard.
Thehexanerecovered and filtered was concentrated under asoft current
of nitrogen until it reached a volume of 0.1 mL; of this concentrate,
1 uL was injected into a Perkin ElImer 4010 gas chromatograph with
(5%-phenyl)-methyl polysiloxane column (DB5-30W, J& W Scientific)
30 mlong by 1 mm internal diameter, with flame ionization detector,
divided injection (50:1), and helium at 0.786 m s~%; 220 °C injector,
and 350 °C detector. The running program was initiated with the oven
at 40 °C for 3 min, with increment of 15 °C min~! up to 280 °C,
which was maintained for 5 min, with increment of 30 °C min—* up to
300 °C, which was maintained for 3 min.

Data analysis

A matrix of 220 individuals was obtained by the relative
abundance of 108 chromatographic peaks to carry out an analysis of
principal components (Kendall, 1980; Pla, 1986).

The relationshipsamong popul ations were examined with phenetic
and cladistic analyses. For the former, a matrix was obtained of
Euclidian distances between each pair of populationsfrom the averages
of each compound in each population, and the algorithm UPGMA
(Sneath and Sokal, 1973) was used to group the populations. For the
cladistic analysis, a matrix was constructed of presence-absence of
each compound in each population, considering a compound present
if it was found in more than 25% of the individuals in the population,
and a parsimony analysis (Forey et al., 1992) was performed with a
heuristic search, obtaining the four most parsimonious phenetic trees
with the PAUP software (Swofford, 1989).

Estimation of the components and the magnitudes of variation
among taxa, among population within taxa and within populations
was performed using a nested ANOVA. For thisanalysis, A. concolor,
A. durangensis, A. vgjari and A. coahuilensis (Rushforth, 1987) were
considered species.

A nested ANOVA was performed for each compound, including
the 220 individuals, to estimate the sources of variation among species,
among populations within species and the error (Meffe and Carroll,
1994), which correspond to the variance among individuals within
the populations.

REsuLTs AND Discussion

In the 18 populations, 108 peaks were detected, but
many had minimal concentrations; thus, those with an
average below 1% of thetotal inthe 11 populationswere
eliminated. The percentages of the 38 remaining peaks
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REsuLTADOS Y Discusion

Se detectaron 108 picos en las 18 poblaciones, pero
muchos tenian concentraciones minimas, por lo que se
eliminaron agquellos con promedio menor de 1% del total
en las 11 poblaciones. Se recalcularon las porcentajes de
los 38 picos restantes en cada individuo. De acuerdo con
lostiempos de retencién de los compuestos en lacolumna
DB5, muy posiblemente la mayoria eran mono, sesqui 0
diterpenos(Adams, 1995; Fedy et al., 1992; Hanover, 1992).

Hay mucha variacién (Cuadro 1) entre poblaciones
dentro de los taxa (39.42%), pero poca entre éstos

in each individual were recalculated. According to the
retention times of the compounds in the DB5 column,
very likely most were mono-, sesqui- or diterpenes
(Adams, 1995; Fady et al., 1992; Hanover, 1992).
Thereisgreat variation (Table 1) among populations
within taxa (39.42%), but little among these (1.69%).
The main component analysis indicates high variation
among individuals and low correlation among the peaks,
since the first three main components explained 31.3%
of the total variation (12.8%, 10.6% and 7.9%). The A.
concolor individuas, species proposed as a root group
(Martinez, 1948), are found mixed with the other taxa,

Cuadro 1. Variacién (V), porcentaje de variacion (%) y la p entre especies (esp), entre poblaciones dentro de especies (pob/esp) y dentro
de poblaciones (dentro/pob); para el ANDEVA de cada uno de los 38 compuestos. Ademas, la variacién total y los promedios de
los % para cada fuente de variacion.
Table 1. Variation (V), percent of variation (%), and p among species (esp), among populations within species (pob/esp) and within

populations (dentro/pob) for the analysis of variance of each one of the 38 compounds. Also, total variation and aver ages of % for
each source of variation.

NUm. Prom. de tiempos

V (dentro

p (pob/

%pop/

V (dentro

%dentro

0,
pico de retencion Viesn) P (esn) e pob) esp) esp. pob) pob V(totd)
1 0.1 0.000241 0.8781  -19.98% 0.0005 0.0001 77.41% 0.0005 42.57%  0.0012
5 2.3 -0.00012 09946  -13.77% 0.0006 0.0001 44.35% 0.0006 69.42%  0.0009
6 0.4 0.00044 0.1248 20.25% 0.0009 0.0001 38.36% 0.0009 41.39%  0.0022
7 0.0 0.00026 0.1092 10.76% 0.0018 0.0001 15.27% 0.0018 73.97%  0.2418
8 5.0 0.00026 0.1092 10.76% 0.0018 0.0001 15.27% 0.0018 73.97%  0.0024
9 14.0 0.000812 0.0449 17.41% 0.0033 0.0001 12.80% 0.0033 69.79%  0.0047
10 4.1 0.000142 0.3331 2.57% 0.0037 0.0001 30.16% 0.0037 67.26%  0.0055
11 0.7 -0.00013 0.669 -3.10% 0.0037 0.0001 14.13% 0.0037 88.98%  0.0041
16 0.0 0.000105 0.1365 11.51% 0.0006 0.0001 21.82% 0.0006 66.67%  0.0009
17 0.0 -0.00057 0.8814  -21.73% 0.001 0.0001 84.25% 0.001 37.48%  0.0026
21 0.1 -7.09E-05 0.4763 -4.07% 0.0005 0.0001 74.60% 0.0005 29.48%  0.0017
22 05 -0.00039 0.8959  -21.13% 0.0008 0.0001 80.11% 0.0008 41.02%  0.0018
25 2.0 0.00015 0.353 3.32% 0.0017 0.0001 58.65% 0.0017 38.03%  0.0045
28 2.2 0.001492 0.058 35.99% 0.0011 0.0001 38.18% 0.0011 25.83%  0.0041
30 0.9 0.000202 0.1777 14.52% 0.0006 0.0001 40.96% 0.0006 44.52%  0.0014
34 19 6.80E-07 0.4074 0.03% 0.0018 0.0003 12.59% 0.0018 87.37%  0.0021
36 12 5.53E-05 0.0606 14.23% 0.0003 0.0001 12.37% 0.0003 73.39%  0.0004
40 3.8 1.78E-05 0.3963 0.58% 0.0017 0.0001 15.56% 0.0017 53.86%  0.0031
42 3.9 -7.54E-05 0.7388 -6.83% 0.0008 0.0001 30.60% 0.0008 76.23%  0.0011
43 4.6 -9.32E-06 0.4279 -0.44% 0.0016 0.0001 24.19% 0.0016 76.26%  0.0021
46 0.3 3.05E-05 0.3921 1.17% 0.0007 0.0001 72.22% 0.0007 26.62%  0.0026
65 16 -0.00062 0.7282  -14.94% 0.0017 0.0001 75.05% 0.0017 39.89%  0.0042
66 2.3 0.001201 0.107 18.85% 0.0033 0.0001 30.10% 0.0033 51.05%  0.0064
68 13.3 -9.83E-06 0.4136 -0.23% 0.0016 0.0001 63.80% 0.0016 36.43%  0.0043
69 0.0 -0.00051 0.7774  -11.80% 0.0026 0.0001 52.07% 0.0026 59.72%  0.0043
70 0.5 0.000473 0.1907 10.68% 0.0025 0.0001 32.20% 0.0025 57.12%  0.0044
73 51 -4.57E-05 0.5999 -3.78% 0.001 0.0001 24.79% 0.001 79.00%  0.1206
74 13 -8.35E-05 0.8802 -8.26% 0.0008 0.0001 28.80% 0.0008 79.46%  0.001
82 2.8 -0.0001 0.7603  -10.11% 0.0006 0.0001 45.51% 0.0006 64.60%  0.001
89 34 -4.63E-05 0.6734 -4.89% 0.0008 0.0001 24.93% 0.0008 79.96%  0.0009
91 0.0 6.30E-05 0.3684 2.93% 0.0005 0.0001 74.19% 0.0005 22.88%  0.0022
93 0.0 -9.54E-06 0.4216 -0.35% 0.0019 0.0001 29.96% 0.0019 70.39%  0.0027
9% 11.7 0.000346 0.1479 10.92% 0.0021 0.0001 22.69% 0.0021 66.39%  0.0032
96 0.0 -4.69E-05 0.5225 -3.70% 0.0008 0.0001 40.10% 0.0008 63.60%  0.0013
101 19 -5.64E-05 0.5391 -5.25% 0.0006 0.0001 51.96% 0.0006 53.29%  0.0011
102 75 2.20E-06 0.405 0.15% 0.001 0.0001 33.72% 0.001 66.13%  0.0015
105 0.0 5.63E-05 0.2659 4.43% 0.0009 0.0001 23.24% 0.0009 72.33%  0.0013
106 1.0 0.000257 0.0671 27.36% 0.0004 0.0001 30.95% 0.0004 42.69%  0.0009
Promedio 1.69% 39.42% 58.13%
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(1.69%). El andlisis por componentes principalesindica
atavariacion entre losindividuosy correlacion bajaen-
trelos picos, pues|os primeros tres componentes princi-
pales explicaron 31.3% de la variacion total (12.8%,
10.6% y 7.9%). Los individuos de A. concolor, especie
propuesta como grupo raiz (Martinez, 1948), se encuen-
tran entremezclados con los de los otros taxa, excepto
con € grupo de la mayoria de individuos de A.
coahuilensis (Figura 1).

Algunos patrones serepiten en losdiferentesandlisis
utilizados (Figura 1, 2 y 3). Por giemplo, los individuos
de las poblaciones V27 y V28 asi como DC24, DC25,
V27y C32 entodoslos andlisis se conservan juntos, sal-
vo la poblacion C32 que en € arbol fenético se abserva
junto al grupo deVV28y V29 (Figura 2).

Si bien los resultados muestran patrones, aparente-
mente en ninguna de las figuras hay alguno que corres-
pondaalataxonomiaactual. Asi, en €l caso de los érbo-
lesfenéticoy cladisticos, las poblaciones de A. vejari no
se mantienen juntas, pueslaV 27 se sitla en otras ramas
junto a A. concolor y A. coahulensis, mientras que V30
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Figura 1. Gréfica de los primeros dos componentes principales
guerepresentan 12.8% y 10.6% dela variacién quimi-
caen lasresinas delas hojas de 20 individuos por cada
una delas 11 poblaciones de Abies del norte de M éxico
(C=A. concolor, D=A. durangensis, DC=A.coahuilensis,
V=A.veari). Laescalarepresentaladesviacion del pro-
medio medida en unidades de desviacion estandar en
cada ge.

Figure 1. Graph of the first two principal components that
represent 12.8% and 10.6% of the chemical variation
in the leaf resins of 20 individuals for each of the 11
Abies populations of northern México (C=A. concolor,
D=A. durangensis, DC=A. coahuilensis,V=A.vgjari). The
scale represents deviation from the aver age, measured
in units of standard deviation in each axis.
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except with the group of the majority of A. coahuilensis
individuals (Figure 1).

Some patterns are repeated in the different analyses
used (Figures 1, 2 and 3). For example, the individuals
of populations V27 and V28, as well as DC24, DC25,
V27 and C32 remain together in all of the analyses,
except for population C32, which is observed next to the
group of V28 and V29 on the phenetic tree (Figure 2).

Although the results show patterns, there is none,
apparently, that corresponds to present taxonomy in any
of thefigures. Thus, in the case of phenetic and cladistic
trees, the A. vejari populations are not together; V27 is
located on other branches with A. concolor and A.
coahuilensis, whileV 30 from Cerro Potosi in the Eastern
Sierra Madre aways groups with populations from
western México and not with those of the east as was
expected (Figures 2 and 3). A. coahuilensisisalso found
with A. vegjari (V27) and A. concolor, but not with A.
durangensisvar. durangensis, to which it should be more
related, according to Martinez (1948), Liu (1971) and
Farjon and Rushforth (1989).

The results of leaf terpenoid analyses on Abies of
northern México indicate that no present taxonomic
schemeis suitable for clearly delimiting the species and
varieties of this group. Terpenes have been very useful
as taxonomic toolsin Abies and other conifers (Roussis
et al., 2000; Adams, 2000; Adams et al., 2003; Bagci
and Babac, 2003) because of its high heritability (White

C23
| V30
D31
| | D35
| D34
C32
V28

| V29
DC24
| | V27
DC25

I I | I I I
035 030 025 020 015 010 005 0.00

Distancia euclidiana

Figura 2. Arbol fenético de 11 poblaciones de los Abies del norte
deMéxico (C = A. concolor, D = A. durangensis, DC = A.
durangensis var. coahulensis, V = A. vejari), hecho por
el algoritmo UPGMA basado en las distancias
euclidianas entre poblaciones.

Figure 2. Phenetic tree of 11 populations of Abies of northern
México (C=A. concolor, D=A. durangensis, DC=A.
coahuilensis, V=A.vgari), constructed with the UPGM A
algorithm based on the Euclidian distances between
populations.
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de Cerro Potosi en la Sierra Madre Oriental, siempre se
agrupacon las poblacionesdel oeste de Méxicoy no con
las del este como se esperaba (Figuras 2 y 3). A
cohauilensis también se encuentra junto con A. vejari
(V27) y A. concolor, pero no con A. durangensis var.
durangensis con la cual, segiin Martinez (1948), Liu
(1971) y Farjon y Rushforth (1989), estaria més
emparentada.

Losresultados delos andlisis de terpenoidesfoliares
delos Abies del norte de México indican que ningin es-
guema taxonémico actual es adecuado para delimitar
claramente las especies y variedades de este grupo. Los
terpenos han sido muy datiles como herramienta
taxonémica en Abies y otras coniferas (Roussis €t al.,
2000; Adams, 2000; Adams et al. 2003; Bagci y Babac,
2003) por su ata heredabilidad (Whitey Nilsson, 1984;
Kossuth y Barnard, 1983; Sabor y Skrzyszewska, 2002).
El uso de terpenoides como herramienta taxonémica ha
ayudado adelimitar especiesde Abiesy sus hibridos que
antes habian sido clasificados como taxa diferentes por
su morfologia (Hunt y von Rudloff, 1979). En las espe-
cies del género Abies es frecuente una ata variacion
intraespecificae hibridacién interespecifica (Cope, 1983;
Liu, 1971). Por ejemplo, Abies concolor puede
hibridizarse con A. religiosay producir semillafértil (St.
Clair y Critchfield, 1988), a pesar de que estas especies
han sido clasificadas en secciones diferentesy que estan
distantes geograficamente.

Lahibridacion podriaexplicar quelapoblacion de A.
coahuilensis que coexiste en la Sierra Madre Oriental
con A. vgjari fuera clasificada cerca de esta especie en
lugar de cercade A. duranguensis, yaqueA. coahuilensis
es considerada una variedad de A. duranguensis por
Farjon y Rushforth (1989).

Larelacion entre algunas pablaciones estudiadas se
conserva en los diferentes andlisis estadisticos, como el
grupo estable de dos poblaciones geograficamente muy
cercanas de Avejari (V28yV29). Sin embargo, existen
otras cuyo comportamiento no es tan consistente, como
V27, geogréficamente ubicada entre |as otras poblacio-
nes, pero clasificada més cercanamente con una pobla-
cion de A. concolor. Lapoblacion 30 de A. vgjari, situa
daenlaSierraMadre Oriental, se encuentrarelacionada
con alguna de las poblaciones del occidente. Lafaltade
coherenciaentrelas afinidades delas poblaciones de esta
especie sugiere que A. vejari requiere una nueva delimi-
tacién taxondmica o que la morfologia como caracter
taxondmico no es suficiente para esta especie.

El hecho de quelasrelacionesfilogenéticasinferidas
de los andlisis no corresponden a la taxonomia actual
puede deberse avariosfactores. Unaposible explicacion
es que la taxonomia actual basada en muestras con po-
cos individuos no reflgja bien la identidad de cada po-
blacion. Otra posibilidad es que los caracteres

c23
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c32
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V29
D31
V30
D34
D35

C23
DC24
DC25
V27
C32
V28
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D31
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D34
D35

Figura 3. Los cuatro arboles filogenéticos mas par smoniosos de
11 poblaciones delosAbies del norte de México (C = A.
concolor, D = A. durangensis, DC = A. durangensisvar.
coahuilensis, V = A. vgari), basados en la presencia o
ausencia de compuestos quimicos en las resinas de las
hojas. Los arboles son sin raiz y requirieron 89 pasos
para obtener la solucién mas parsimoniosa. L os nUme-
ros representan las longitudes de las ramas.

Figure 3. The four most parsimonious phylogenetic trees of 11
Abies populations of northern México (C = A. concolor,
D = A. durangensis DC = A. durangensis var.
coahuilensis, V = A.vgjari), based on the presence or
absence of chemical compoundsin leaf resins. Thetrees
do not haveroot and require 89 stepsto obtain the most
parsimonious solution. Numbers represent branch
length.

and Nilsson, 1984; Kossuth and Bernard, 1983; Sabor
and Skrzyszewska, 2002). The use of terpenoids as a
taxonomic tool has helped to delimit species of Abies
and its hybrids, which had before been classified, by
morphology, as different taxa (Hunt and von Rudloff,
1979). Inthe species of thegenus Abies, high intraspecific
variation and interspecific hybridization are frequent
(Cope, 1983; Liu, 1971). For example, Abies concolor
can hybridize with A. religiosa and produce fertile seed
(St. Clari and Critchfield, 1988), even though these
species have been classified in different sections and are
geographically distant.

Hybridization could explain why the A. coahuilensis
population, which coexists in the eastern Sierra Madre
with A. vejari, would be classified near this speciesinstead
of near A. durangensis, since A. coahuilensisisconsidered
a variety of A. durangensis by Farjon and Rushforth
(1989).

The relationship among some populations studied is
maintained in the different statistical analyses, such as
the stable group of two populations geographically very
near A. vegjari (V28 andV29). There are others, however,
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morfol 6gicos no son suficientes para delimitar los taxa
del género Abies.

El bajo nivel de diferenciacion observado entre taxa
sugiere otras explicaciones. Una es que |os taxa no han
estado separados fisicamente por muchas generaciones
y no han tenido suficiente tiempo paradiferenciarse[por
gemplo, los casos de A. cephalonica (Fady et al., 1992)
y deA. alba (Lang, 1994)]. Laotra, esquetodaviaexista
flujo génico entre las poblaciones, incluso hibridacion
interespecifica, como ocurre en otras especies como A.
balsamea y A. lasiocarpa (Parker et al., 1984) y A.
lasiocarpa y A. bifolia (Hunt y von Rudloff, 1979) que
esta aplazando su diferenciacion (Liu, 1971). Hay dis-
tancias muy grandes entre algunos grupos de poblacio-
nes que deben limitar el flujo de polen, pero alin eventos
ocasionales de flujo génico pueden amortiguar la dife-
renciacion entre los taxa (Hartl y Clark, 1989).

Un buen registro de datos pal eobotanicos delos Abies
del norte de México seriamuy Util paraestimar €l nime-
ro de generaciones que han pasado desde el Ultimo even-
to de simpatria entre los taxa. Sin embargo, hastael mo-
mento sdlo se ha reportado la presencia de Abies en €l
sur de Veracruz para la mitad del plioceno (hace 7 a 26
millones de afios) y se dice que estuvieron en el norte de
Meéxico desde el cretécico (Rzedowski, 1978). En la
glaciacion de Wisconsin (hace 12000 afios) la cota
atitudinal paralasespeciesborealesbgjé a menos1000 m,
lo que permitié una mayor oportunidad de contacto
genético entre | as poblaciones de Abies que antes habia
enMéxico. Unahipétesis seriaque entonceshubieraexis-
tido un bosque subalpino mucho mas continuo que ha-
bria permitido més eventos migratorios que la distribu-
cion actual. El periodo desde € fin del pleistoceno no
representatantas generaciones en las especies de Abiesy
puede ser que, desde entonces, no haya habido suficien-
te tiempo para lograr una gran diferenciacion entre las
especi es descritas en sus perfiles quimicos, mientras que
la seleccién ha actuado mas fuertemente para diferen-
ciar las poblaciones morfolégicay fenol 6gicamente.

Un andlisisisoenzimatico delas mismas poblaciones
usadas en el presente estudio muestra resultados muy
parecidos. falta de diferenciacion entre especies, dife-
renciacion significativaentre poblacionesy faltade con-
cordancia con la taxonomia actual (Aguirre-Planter et
al., 2000; Furnier et al., 1996a; Furnier et al., 1996b,
Furnier et al., 1996c). Esto corrobora nuestros resulta-
dos que sugieren contacto genético reciente entrel os taxa.

El problemabaésico en la genética de la conservacion
es que las pequefias poblaciones naturales o manejadas
(como algunas pobl aciones de Abies en peligro de extin-
cion) tienden a perder con facilidad variacion genética,
que se traduce en un decremento de la habilidad poten-
cial delosindividuos pararesponder alos cambios am-
bientales. Esta pérdida de variacion puede incrementar
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whose behavior is not so consistent, such as V27,
geographically located among other populations, but
classified more closely to a population of A. concolor.
Population 30 of A. vejari, located in the Western Sierra
Madre, isfound related to one of the western populations.
The lack of coherence among the affinities of the
populations of this speciessuggeststhat A. vejari requires
a new taxonomic delimitation or that morphology as a
taxonomic trait is not sufficient for this species.

The fact that the phylogenetic relationships inferred
from the analyses do not correspond to present taxonomy
may be due to several factors. One possible explanation
is that present taxonomy based on samples of few
individuals does not well reflect the identity of each
population. Another possibility isthat the morphological
trains are not sufficient to delimit the taxa of the genus
Abies.

Thelow level of differentiation observed among taxa
suggests other explanations. One is that the taxa have
not been separated physically for many generations and
have not had sufficient time for differentiation [for
example, the cases of A. cephalonica (Fady et al., 1992)
and A. alba (Lang, 1994)]. The other is that there still
exists genic flow among populations, including
interspecific hybridization asoccursin other species such
as A. balsamea and A. lasiocarpa (Parker et al., 1984)
and A. lasiocarpa and A. bifolia (Hunt and von Rudl off,
1979) which is delaying its differentiation (Liu, 1972).
There are very long distances among groups of
populations that should restrict the flow of pollen, but
even occasional events of genic flow can buffer
differentiation among taxa (Hartl and Clark, 1989).

A good record of paleobotanical data of Abies of
northern México would be very useful to estimate the
number of generations that have passed since the last
sympatric event among the taxa. Until now, however, the
presence of Abies has been reported only in southern
Veracruz by mid-Pliocene (7 to 26 million years ago),
and it is said that they were in northern México by the
Cretaceous Period (Rzedowski, 1978). During the
glaciationsin Wisconsin (12 000 years ago) the altitudinal
limit for northern species lowered by at least 1000 m;
this gave more opportunity for genetic contact among
the Abies populations that existed previously in México.
One hypothesis would be that at that time there was a
much more continuous subal pine forest that would have
permitted more migratory events than the present
distribution. The period from the end of the Pleistocene
did not cover so many generations of Abies species and
it may be that since then there may not have been
sufficient timeto achieve great differentiation among the
species described in their chemical profiles, while
selection has acted more strongly in differentiating
populations morphologically and phenologically.
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laprobabilidad de la extincion o lareduccion de oportu-
nidades a futuras adaptaciones a través de cambios evo-
lutivos. Asi mismo, lafragmentacion y destruccién con-
tinua de habitats naturales da como resultado pequefias
poblaciones de plantasy animales aisladas entre si, cuyo
futuro deviene en unasituacion similar (Frankel y Soulé,
1981).

Para las poblaciones de Abies, el ANDEVA indica
gue existe poca variacion entre los taxa (1.69%), pero
altos niveles entre las poblaciones dentro de los taxa
(39.42%). En este sentido, los programas de conserva-
cion y manejo de recursos deben contemplar una estra-
tegia que garantice la permanencia de niveles similares
en ambos componentes de la diversidad genética, para
captar la méxima variacion y mantenimiento de la es-
tructura genética natural de las poblaciones.

CONCLUSIONES

Las poblaciones mexicanas analizadas de Abies
concolor, A. durangensis, A. durangensis var.
coahuilensis, y A. vejari mostraron pocavariacion entre
si, ato nivel de diferenciacién interpoblacional y patro-
nes filogenéticosinconsistentes con lataxonomiaactual.
Estos resultados sugieren que las poblaciones de Abies
analizadas posiblemente forman parte de variedades en
proceso de diferenciacion que se originaron de las mi-
graciones al sur de Abies concolor, o que dichas pobla-
ciones se diferenciaron entre ellas, pero un contacto
genético posterior favorecid su homogeneizacion.

A pesar de la poca diferenciacion quimica entre los
taxa, el alto nivel de diferenciacion interpoblacional ten-
dra que considerarse para disefiar programas de conser-
vacion de los Abies del norte de México.
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