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Resumen: En Mesoamérica y el norte de México, los oyameles o abetos (Abies, Pinaceae) presentan una distribución disyunta 
en áreas montañosas y templadas. En esta área se han reconocido entre seis y diez especies de Abies dependiendo de la propuesta 
taxonómica empleada; generalmente se considera que seis de éstas son endémicas a México y están incluidas en alguna categoría 
de riesgo. Dada esta incertidumbre taxonómica y la importancia económica del género (Abies es el cuarto recurso maderable de 
México), se necesita tener información adicional que contribuya a su manejo sustentable. En este estudio se obtuvo los modelos 
de nicho ecológico para ocho de las especies y dos variedades de Abies reconocidas en México (A. concolor, A. durangensis var. 
duragensis, A. durangensis var. coahuilensis, A. flincki, A. guatemalensis,  A. hickelii, A. jaliscana, A. religiosa y A. vejari) a tra-
vés del algoritmo de máxima entropía (Maxent) y utilizando variables bioclimáticas y topográficas provenientes de Worldclim, de 
Hydro1k y datos depurados de presencia de diversas fuentes (CONABIO, GBIF, MEXU). Los resultados sugieren que A. concolor 
tiene el nicho ecológico más diferenciado con respecto a los demás abetos mexicanos. Asimismo, se observó que, con excepción 
de A. religiosa, el área de mayor idoneidad ambiental para todas las especies está fuera de la poligonal de algún área natural pro-
tegida ya sea federal o estatal, por lo que se proponen ampliar o crear nuevas áreas que protejan a estas especies.
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Abstract: In Mexico and the northern part of Central America, firs (Abies, Pinaceae) are distributed disjunctly in temperate 
mountain zones. Depending on the taxonomic proposal used, six to ten species of Abies have been recognized for this area, six of 
which are generally considered endemic to Mexico and included in different risk categories. Given such taxonomic uncertainty 
and the economic importance of the genus (e.g. Abies is the fourth timber resource of Mexico), more information is needed for the 
sustainable management of all these taxa. Herein, ecological niche models were determined for eight species and two varieties of 
Abies currently recognized in Mexico (A. concolor, A. durangensis var. duragensis, A. durangensis var. coahuilensis, A. flincki, A. 
guatemalensis, A. hickelii, A. jaliscana, A. religiosa, and A. vejari) by using the Maximum entropy algorithm available in Maxent. 
The bioclimatic and topographyc layers included in the models were gathered from Worldclim and Hydro1k, while the occurrence 
data were obtained from various “cleaned” databases (CONABIO, GBIF, MEXU). The results suggest that A. concolor has the 
more distinct ecological niche among all Mesoamerican firs. Furthermore, and with the exception of A. religiosa, the high suit-
ability areas for all fir taxa lay outside any federal or state protected area, which highlights the need of expanding or creating new 
protected areas for these species.
Key words: Abies, conservation, ecological niche, geographic distribution, Mexico.

SECCIÓN ESPECIAL

El género Abies Mill. (oyameles, Pinaceae) está consti-
tuido por especies de afinidad boreal y templada distri-

buidas en Norteamérica y Eurasia y por algunos taxa en las 
zonas montañosas de Mesoamérica (Farjon, 1990, 2010; 
Farjon y Filer, 2013). El origen del género se ha datado en-

tre el periodo Cretácico tardío y el Eoceno temprano y pro-
bablemente ocurrió en Norteamérica (Xiang et al., 2015); 
según el registro fósil su llegada a Mesoamerica no se dio 
hasta el Plioceno (Graham, 1999), aunque estudios mole-
culares han propuesto un arribo y diversificación más tem-
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pranos (Aguirre-Planter et al., 2012). En México, el género 
está representado por seis a diez especies, dependiendo de 
la propuesta taxonómica que se consulte. Todas ellas han 
sido delimitadas a partir de caracteres morfológicos y tie-
nen una distribución disyunta y restringida a las partes más 
altas y húmedas de las principales cadenas montañosas del 
país (Martínez, 1948; Liu, 1971; Farjon, 1990; Debreczy y 
Rácz, 1995). Esta clasificación es aun tema de gran debate; 
de hecho, parece no haber un consenso sobre el concepto 
de especie que se debe utilizar para separar los taxa (p.ej. 
Vázquez-García et al., 2014), mientras que los ensayos para 
evaluar si los caracteres morfológicos utilizados en su iden-
tificación tienen un componente heredable o son fruto de 
plasticidad fenotípica no existen. Asimismo, los datos ge-
néticos sugieren que existen menos especies de las que la 
morfología nos indica (p.ej. Aguirre-Planter et al., 2012), 
mientras que el componente ecológico aún no se ha integra-
do de manera formal en la separación de especies. En este 
sentido, dada la información filogenética disponible, que in-
dica que las especies mexicanas tienen un mismo ancestro 
común (Aguirre-Planter et al., 2000, 2012; Semerikova y 
Semerikov 2014; Xiang et al., 2015) y cuyos taxa más di-
vergentes son Abies concolor (Gordon & Glend.) Hildebr. 
y Abies flinckii Rushforth (Aguirre-Planter et al., 2012), se 
esperaría que esta divergencia evolutiva se reflejara también 
a nivel ecológico. Además, dada la poca diferenciación ge-
nética (Aguirre-Planter et al., 2000; Jaramillo-Correa et al., 
2008) y morfológica (Strandby et al., 2009) de los demás 
taxa, se esperaría que estos tuvieran nichos ecológicos muy 
similares y que se traslaparan, al menos, parcialmente. Sin 
embargo, los estudios sobre modelado de nicho ecológico 
de coníferas, y en especial de abetos en México, son po-
cos, por ejemplo Sáenz-Romero et al. (2012) modelaron 
el nicho ecológico de Abies religiosa (Kunth) Schltdl. & 
Cham. en relación con su importancia como refugio de la 
mariposa monarca y las afectaciones ante distintos escena-
rios de cambio climático. Los otros estudios existentes se 
enfocan en utilizar el modelado de nicho ecológico como 
herramienta auxiliar para explicar algunos patrones filogeo-
gráficos (Gugger et al., 2011; Moreno-Letelier et al., 2013), 
pero ninguno de los estudios mencionados ha sido enfocado 
explícitamente como una método auxiliar en la delimitación 
de especies. 
 Por otra parte, aunque sus bosques abarcan alrededor de 
143,579.28 ha que es un área relativamente pequeña del te-
rritorio nacional, los oyameles constituyen el cuarto recurso 
maderable de México (SEMARNAT, 2007), a lo que hay 
sumar los servicios ambientales que proporcionan, como la 
captación y filtración de agua, la generación de oxígeno, la 
captación de carbono, la retención del suelo y el refugio que 
proporcionan a especies clave, como la mariposa monarca 
(Gómez-Gómez, 2004; Cayuela, 2006; Cuevas-Guzmán et 
al., 2011; Sáenz-Romero et al., 2012; Martínez-Arévalo, 
2013; Pineda-López et al., 2013). Sin embargo, como con-

secuencia directa del mal manejo y de la tala clandestina 
(Alvarado et al., 1991), seis de las especies de Abies recono-
cidas para México se encuentran en alguna de las categorías 
de riesgo (SEMARNAT, 2010 y IUCN, 2011) y son parte 
del “Listado preliminar de especies incluidas en el sistema 
de información del Inventario Nacional Forestal y de Suelos 
(INFyS)” de la CONAFOR. Este último es una de las princi-
pales fuentes de información con las que cuenta el gobierno 
mexicano para tomar decisiones e implementar políticas pú-
blicas de conservación y manejo sustentable de los recursos 
forestales (Sánchez-Velásquez, 2002; CONAFOR, 2012). 
Ahora bien, si se tienen en cuenta todas las incertidumbres 
taxonómicas arriba mencionadas, la conclusión obvia es 
que la implementación de estas políticas de conservación 
se verán limitadas, ya que es difícil establecer programas 
para especies que no están delimitadas unánimemente por 
la comunidad científica. Con el ánimo de contribuir a este 
debate, en este estudio se utilizaron modelos de nicho ecoló-
gico que podrán ser empleados posteriormente para ayudar 
a resolver algunos problemas taxonómicos para el género 
Abies y entender los procesos evolutivos que han generado 
su diversidad. A su vez, también se buscó identificar zonas 
en donde los requerimientos ambientales para su desarrollo 
sean los adecuados y que podrían ser integradas en los pro-
gramas de conservación existentes. 

Materiales y Métodos

Consideraciones taxonómicas. Para la asignación de las 
poblaciones estudiadas a las distintas especies de Abies 
mesoamericanos seguimos a Aguirre-Planter et al. (2012), 
que a su vez se apoyó en Liu (1971) y Farjon y Rushfor-
th (1989), quienes consideran que en México existen ocho 
especies de Abies, seis de las cuales son endémicas al país. 
Siguiendo este criterio, algunos datos de presencia se rea-
signaron según los parámetros marcados por estos autores. 
Por ejemplo, apoyados por datos morfológicos y genéticos 
se consideró a Abies mexicana Martínez como sinónimo de 
Abies vejarii Martínez, por lo que los datos de ocurrencia 
de ambos taxa fueron fusionados. De igual manera, los da-
tos de Abies colimensis Rushforth & Narave se asignaron 
a los de A. religiosa por ser una especie sinónima de esta 
última (Farjon, 2013). En el caso de los demás abetos del 
occidente de México, la situación es un poco más compli-
cada ya que de acuerdo con Rushfort (1989) los registros de 
Abies guatemalensis  Rehder var. jaliscana Martínez y de 
Abies religiosa var. emarginata Loock & Martínez (Martí-
nez, 1948) estarían en sinonimia con A. flinckii (Rushforth, 
1989). Esta última especie, aunque no es reconocida por al-
gunas autoridades, ha mostrado una diferencia genética sig-
nificativa con respecto a sus congéneres (Aguirre-Planter et 
al., 2000, 2012; Jaramillo-Correa et al., 2008), por lo que es 
de interés ecológico y evolutivo ver si ésta se refleja al nivel 
de su nicho ecológico. Sin embargo, en un trabajo reciente 
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Vázquez-García et al. (2014) exponen evidencia fenológica 
y morfológica suficiente para proponer que las poblacio-
nes del oeste de Jalisco registradas antiguamente como A. 
guatemalensis var. jaliscana deben de ser elevadas al nivel 
de especie como A. jaliscana  (Martínez) Mantilla, Shalis-
ko & A.Vázquez, siendo diferentes del resto de las pobla-
ciones asignadas a A. flinckii (Rushforth, 1989). Ante esta 
evidencia se decidió modelar las poblaciones consideradas 
por Rushforth (1989) como A. flinckii (de aquí en adelante, 
A. flinckii sensu lato) y las poblaciones a A. jaliscana y A. 
flinckii (sensu Vázquez-García) por separado. Finalmente, 
se determinaron por separado los nichos de las dos varie-
dades de A. duranguensis Martínez (A. durangensis var. 
coahuilensis y A. durangensis var. durangensis), que aun-
que a nivel genético son muy similares (Jaramillo-Correa 
et al., 2008; Aguirre-Planter et al., 2012), su distribución 
disyunta en las Sierras Madre Oriental y Occidental, respec-
tivamente, podría indicar nichos ecológicos muy distintos. 
Cabe resaltar que una de las especies consideradas válidas 
por Farjon (2013), Abies hidalgensis Debreczy, I.Rácz & 
Guízar, no se incluyó en el presente estudio por contar sólo 
con dos localidades conocidas; esto se reflejaría en modelos 
con un soporte estadístico muy pobre.
Obtención de los datos de presencia. Los registros de pre-
sencia de cada una de las especies se obtuvieron de di-
versas fuentes. La primera de ellas fue la base de datos 
de las colectas de Eguiarte y Furnier (1997), depositados 
en la CONABIO bajo la clave B138. Posteriormente se 
consultó el portal Global Biodiversity Information Facili-
ty (“GBIF”<http://www.gbif.org> consultado entre enero 
y diciembre de 2011), que incluye datos de herbarios de 
todo el mundo, cuyos registros fueron complementados 
con los del Herbario Nacional (MEXU) del Instituto de 
Biología de la Universidad Nacional Autónoma de Méxi-
co (UNAM). Algunos de los datos antiguos de esta última 
base de datos tuvieron que ser geo-referenciados conforme 
a los estándares delineados por Wieczorek et al. (2004) 
y al manual de procedimientos de geo-referenciación de 
localidades de CONABIO (Nuñez-Merchand, 2008) antes 
de ser incluidos en el presente estudio. Los datos obtenidos 
fueron depurados en varias fases antes de iniciar las mode-
laciones del nicho ecológico de cada taxón. En la primera 
de ellas se eliminaron los datos repetidos y aquellos cuya 
identidad taxonómica estaba en duda. Posteriormente, se 
excluyeron los datos mal georeferenciados y/o que repre-
sentaban valores atípicos geográficos; es decir aquellos 
puntos en donde se reportó una especie de abeto, pero que 
se encuentran fuera de su distribución natural, como en 
costas o desiertos. Luego se excluyeron los valores atí-
picos climáticos; es decir, las localidades de colecta que 
se encuentran en zonas en las que es difícil determinar si 
constituyen o no parte de la distribución natural de la es-
pecie. Para ubicar estos valores atípicos se utilizaron dos 
métodos implementados en DIVA-GIS ver. 7.5 (Hijmans 

et al., 2012): (1) el método de Reverse jackknife (Chap-
man, 2005), que ha sido recomendado para conjuntos de 
datos con una distribución normal de valores (Schelde-
man y van Zonneveld, 2011), como aquellos de muchas 
observaciones para cada taxón (n > 20) y (2) el método 
de 1.5x Interquartile range (1.5 IQR; Scheldeman y van 
Zonneveld, 2011), que se recomienda para conjuntos de 
datos con poca cantidad de observaciones por taxón (por 
ejemplo, n < 20). Para todos los análisis se consideró que 
la cantidad mínima de variables en las que un punto de pre-
sencia debía tener valores extremos para ser considerado 
un punto atípico climático debía ser de tres (Scheldeman y 
van Zonneveld, 2011). Por último, para evitar problemas 
de sobre-modelación, los puntos de presencia se depuraron 
para dejar un sólo registro por celda (cada celda tenía 30 
segundos de arco), lo cual se realizó utilizando la biblio-
teca Raster (Hijmans y van Etten, 2012) para el leguaje de 
programación R (R Core Team, 2014).
Obtención de datos ambientales y determinación del área 
accesible (M). Se obtuvieron las 19 variables bioclimáticas 
de Worldclim (Hijmans et al., 2005), así como las capas 
de orientación, pendiente e índice topográfico de humedad 
(Wetness Index) de la base de datos geográfica Hydro1k 
(HYDRO1k Elevation Derivative Database) en formato 
Esri grid a una resolución espacial de 30 segundos de arco 
para el área correspondiente a México, Estados Unidos y 
Centroamérica. Estas capas fueron recortadas en áreas más 
pequeñas para ser utilizadas en los análisis de cada especie. 
El criterio para el recorte fue reducirlas al área accesible 
para cada especie o área M; es decir, aquellas áreas en don-
de cada especie está o se supone que podría estar dado el 
conocimiento biológico que se tiene de ellas, de sus capa-
cidades de dispersión, y por no existir grandes barreras ni 
discontinuidades ambientales que pudieran limitar su esta-
blecimiento. El concepto de área accesible para una especie 
hace referencia al diagrama BAM propuesto por Soberón y 
Peterson (2005), este esquematiza que el área de distribu-
ción de esta especie en determinado tiempo es el resultado 
de una combinación de variables ambientales o scenopoeti-
cas (A), de variables bióticas (B) y del área que la especie 
puede explorar (M). 
 Para ayudar a determinar el área M de cada especie se uti-
lizaron las ecorregiones terrestres del mundo reportadas en 
Olson et al. (2004). Se escogieron aquellas que coincidían 
con la ubicación de los sitios de colecta para cada especie, 
evitando ecorregiones que aunque similares, no tuvieran re-
gistros. Esto se hizo siguiendo la lógica de que aunque la 
dispersión del polen y las semillas de Abies es por viento, la 
germinación de las semillas y el establecimiento de las plán-
tulas se favorecen en condiciones más o menos sombrea-
das y al resguardo de otros miembros de la misma especie, 
sugiriendo que la posibilidad de colonizar zonas abiertas o 
exentas de bosque es baja (Williams, 2009). Las ecorregio-
nes escogidas coinciden en su mayoría con zonas monta-
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ñosas y/o templadas donde prosperan bosques de coníferas 
apropiados para el establecimiento de los abetos (Enright y 
Hill, 1995). Solamente en dos casos (A. durangensis var. du-
rangensis y A. vejarii) las poblaciones coincidieron con una 
sola ecorregión, para los otros, las fronteras entre ecorregio-
nes contiguas se eliminó para tener una única área continua. 
Las áreas resultantes, que representan el área probablemente 
accesible (M), se usaron como “clip” para recortar el con-
junto de capas bioclimáticas a emplearse en el análisis de 
cada especie, luego de ser transformadas a formato ASCII. 
La selección y edición de las ecorregiones, así como el re-
corte y transformación de las capas bioclimáticas, se realizó 
utilizando el programa ArcMap10 (ESRI, 2011).
Reducción del conjunto de datos ambientales y extracción 
de información climática. Es sabido que utilizar una gran 
cantidad de capas bioclimáticas puede conducir a errores en 
las predicciones por sobreajuste de los modelos (Peterson 
y Nakazawa, 2008). Para evitar esto, se redujo el número 
de variables que mostraran multicolinealidad a partir de un 
análisis de correlación de Pearson realizado con los valores 
de cada pixel de cada una de las capas utilizadas, conser-
vando sólo una de las variables altamente correlacionadas 
(correlación ≥ 0.8). Este análisis se condujo por medio del 
programa ENMtools ver. 2.1 (Warren et al., 2010). En la 
medida de lo posible se escogieron aquellas variables que 
pudieran ser interpretadas más fácilmente, es decir aque-
llas como la “temperatura media anual” o la “precipitación 
anual”, que conllevan un menor tratamiento matemático si 
se les compara con variables como la “oscilación anual de 
la temperatura”, que es el resultado de la sustracción de las 
variables “máxima temperatura del mes más cálido” y “mí-
nima temperatura del mes más frío”. Cuando estos criterios 
no se cumplieron, las variables bioclimáticas a conservar se 
escogieron de manera aleatoria.
Modelado de nicho ecológico. Los análisis de distribución 
potencial se realizaron con el algoritmo de máxima entropía 
del programa Maxent ver. 3.3.3k. Este utiliza una técnica de 
aprendizaje de máquina para escoger los modelos más con-
sistentes a partir la información disponible (Phillips et al., 
2006). Este programa se escogió dado que se ha demostrado 
con distintas simulaciones que genera buenas predicciones, 
aun cuando se utilizan muestras pequeñas (< 10; Phillips 
et al., 2006; Pearson et al., 2007). Los datos de presencia 
finales y las variables climáticas seleccionadas recortadas 
con el área M correspondiente sirvieron de insumo para ge-
nerar los modelos de nicho ecológico potencial para cada 
especie. Los parámetros de elaboración utilizados fueron 
aquellos que venían por omisión en el programa (Phillips 
y Dudik, 2008), a excepción de las opciones Extrapolate 
y Do clamping que se desactivaron para evitar extrapola-
ciones artificiales en los valores extremos de las variables 
ecológicas (Elith et al., 2011), dado que nuestras especies 
están restringidas a zonas montañosas. 
 Se obtuvo una salida de tipo logística usando un umbral 

de mínima presencia de entrenamiento (minimum training 
presence) que incluyó el 75 % de los puntos para el entre-
namiento del modelo y 25 % para validar el mismo. Dichas 
validaciones se realizaron inicialmente con una prueba bi-
nomial, en la que se supone que los modelos son mejores 
que el azar cuando arrojan un valor de P < 0.01. Posterior-
mente se utilizó el valor AUC (area under the curve) del 
análisis de ROC (receiver operating characteristic) para de-
terminar la validez de los modelos. Los modelos con valores 
de AUC entre 0.7-0.9 para los puntos de entrenamiento y 
prueba se consideraron razonablemente buenos y los mode-
los con valores por arriba de 0.9 se catalogaron como muy 
buenos (Peterson et al., 2011). Sin embargo, es de notar que 
la utilidad de los análisis ROC ha sido cuestionada para los 
algoritmos que utilizan datos de solo presencia, ya que en 
teoría este análisis también requiere datos de ausencias ver-
daderas (y no solo de pseudoausencias), además de que pon-
dera igual los errores de omisión que los de comisión (Lobo 
et al., 2007; Peterson et al., 2008). Por tales motivos, los 
modelos finales se validaron también por medio del análisis 
ROC parcial, que ha sido diseñado para tratar de subsanar 
estas deficiencias (Peterson et al., 2008). Este análisis se 
realizó con en el programa Tool for Partial-ROC (Naraya-
ni, 2008), utilizando un 50 % de los puntos de evaluación 
independientes re-muestreados en 1,000 réplicas bootstrap 
y fijando un error de omisión no mayor al 5 % (1-omission 
threshold > 0.95), luego se realizó una prueba z para deter-
minar si los valores de proporciones AUC parciales de los 
modelos de nicho fueron estadísticamente mejores que un 
modelo al azar (AUC = 1.0). Los insumos para el análisis, o 
sea el número total de pixeles similares con sus valores de 
idoneidad y el valor de idoneidad para el pixel de cada sitio 
de presencia para cada análisis, así como los histogramas 
de frecuencias de las proporciones AUC para los valores de 
las distribuciones nulas arrojadas por Tool for Partial-ROC, 
fueron obtenidos con el programa R y la librería Raster. Los 
archivo tipo ASCII generados por el programa Maxent de 
los modelos de nicho ecológico para cada especie fueron 
proyectados posteriormente sobre un mapa del área de dis-
tribución correspondiente por medio del lenguaje de pro-
gramación R (R Core Team 2014), utilizando las bibliotecas 
Raster (Hijmans y van Etten, 2012), Maptools (Bivand y 
Lewin-Koh, 2015)y Rworldmap (South, 2013).
Caracterización ambiental y diferencias entre nichos. Para 
determinar si existen diferencias entre los nichos de las 
especies estudiadas, particularmente aquellas que aún son 
fuente de controversias taxonómicas, se realizó un análisis 
de componentes principales (ACP) con los datos bioclimá-
ticos y topográficos de todas las localidades para cada una 
de las especies incluidas en este estudio. Posteriormente los 
valores (scores) de los tres primeros ejes del ACP fueron 
utilizados para probar si existían diferencias significativas 
entre los nichos de las especies por medio de un análisis 
no paramétrico de varianza multivariado (MANOVA), ya 
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Especie CONABIO IBUNAM-MEXU GBIF Total

Abies concolor (Gordon & Glend.) Hildebr. 0 0 127 127
Abies religiosa (Kunth) Schltdl. & Cham. 0 108 0 108
Abies guatemalensis Rehd. 19 13 22 54
Abies flinckii Rushforth 6 13 4 (*3) 23
Abies flinckii s. l. 6 29 6 (*5) 41
Abies jaliscana (Martínez) Mantilla, Shalisko & A. Vázquez 0 16 2* 18
Abies hickelii Flous & Gaussen 9 14 15 38
Abies durangensis var. durangensis  10 3 21 34
Abies durangensis var. coahuilensis (I. M. Johnst.) Martínez 7 2 5 14
Abies vejarii Martínez 5 7 13 25

CONABIO: Comisión Nacional para el Conocimiento y Uso de la Biodiversidad.
IBUNAM-MEXU: Herbario Nacional de México bajo custodia del Instituto de Biología de la UNAM.
GBIF: Global Biodiversity Information Facility.
*En GBIF y en la base del INECOL.

Tabla 1. Procedencia de los registros de Abies Mesoamericanos usados en la modelación de su nicho ecológico potencial.
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que no cumplían con los requisitos de normalidad y homos-
cedasticidad. Los valores significativos de este MANOVA 
indican una separación de las especies en el espacio ambien-
tal, por lo que posteriormente se realizó un análisis de Krus-
kal-Wallis para determinar en cuales de los tres ejes existía 
diferenciación entre las especies. Posteriormente se realizó 
una prueba post hoc de Gao, que es una prueba de compa-
raciones pareadas no paramétrica (Gao et al., 2008), para 
identificar los pares de especies estadísticamente diferentes 
en cada uno de los ejes. La extracción de los valores biocli-
máticos y topográficos, así como los análisis estadísticos, 
se realizaron con la ayuda del lenguaje de programación R 
(R Core Team, 2014) utilizando las bibliotecas Raster (Hi-
jmans y van Etten, 2012), Vegan (Oksanen et al., 2013) y 
Nparcomp (Konietschke, 2015). 
Nichos ecológicos y Áreas Naturales Protegidas. Con el 
ánimo de contribuir a la conservación de los Abies a partir 
de nuestros resultados y tener datos para su posible manejo, 
se identificó el porcentaje de registros para cada especie y 
el área de los nichos ecológicos construidos con estos que 
coinciden con un área natural protegida en México. Para ha-
cerlo primero se calculó el porcentaje de puntos de colecta 
para cada especie que están dentro de las poligonales de las 
áreas naturales protegidas federales y estatales (Bezaury-
Creel et al., 2009). Después se calcularon para cada espe-
cie el número de pixeles por nivel de idoneidad ambiental 
(bajo, medio y alto) considerando un umbral de mínima pre-
sencia de entrenamiento de los modelos de nicho obtenidos, 
y se sobrepusieron a las poligonales de las áreas naturales 
protegidas federales y estatales, posteriormente se calculó 
el porcentaje de pixeles que quedaron dentro de estas áreas 
con respecto al total de pixeles por nivel de idoneidad am-
biental. 
 La proyección de los nichos ecológicos en México, la 
sobreposición de las poligonales de las áreas naturales pro-
tegidas y el cálculo de los porcentajes de áreas de distri-
bución potencial que están protegidos, totales y por nivel 

de idoneidad del hábitat, se realizó con ayuda del lenguaje 
de programación R (R Core Team, 2014) y las bibliotecas 
Raster (Hijmans y van Etten, 2012), Maptools (Bivand y 
Lewin-Koh, 2015).

Resultados

El número final de registros conservados para cada especie 
después del proceso de depuración de las bases de datos, y 
que fueron utilizados para modelar sus nichos ecológicos, se 
presentan en la Tabla 1. La mayor cantidad de datos elimina-
dos fueron de sitios repetidos (incluyendo las localidades en 
un mismo pixel) o mal georreferenciados, siendo las espe-
cies con más datos suprimidos Abies concolor (con 406 de 
536 registros iniciales), A. religiosa (284 de 398) y A. gua-
temalensis (200 de 259). De las otras especies se obtuvieron 
registros más depurados, dada su distribución restringida, 
por lo que prácticamente no se eliminaron datos. Los análi-
sis de Reverse jackknife y de 1.5x Interquartile range (1.5 
IQR) permitieron detectar sólo 29 localidades con valores 
climáticos atípicos para todas las especies (Tabla 2), siendo 
A. hickelii Flous & Gaussen la especie que perdió más regis-
tros con este criterio (7) y A. durangensis var. coahuilensis 
ningún registro; las gráficas resultantes de dichos análisis 
se pueden solicitar a los autores. En promedio, se conserva-
ron 52.25 registros por especie, siendo A. concolor el taxón 
con más localidades (127) y A. vejarii y A. durangensis var. 
coahuilensis las de menor representación (con 25 y 14, res-
pectivamente). Estos últimos valores no son sorprendentes 
dada la rareza de estos taxa (Farjon, 1990; Farjon y Filer, 
2013). La base depurada con la relación de coordenadas y 
nombres de las localidades, colectores y fechas de colecta 
empleadas para este estudio puede ser solicitada a los au-
tores o consultada en formato DarwinCore en el portal de 
CONABIO ligada al proyecto JM015 (<http://www.cona-
bio.gob.mx/institucion/cgi-bin/datos.cgi?Letras=JM&Num
ero=15>). 
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Especie Código de la Número de Colector Longitud Latitud 
 institución o  catálogo
 base de datos

Abies concolor USDA NRCS ABCO-06057 ND -120.766 39.304
 USDA NRCS ABCO-06023 ND -123.912 40.7004
 USDA NRCS ABCO-06015 ND -123.957 41.7373
Abies religiosa IBUNAM 551509 Rosa María Fonseca Juárez 100.15225 17.47135
 IBUNAM 649446 J. Rzedowski -100.2 17.48333
 IBUNAM 1208924 Jorge Calónico Soto -99.83806 17.65111
 IBUNAM 878768 J. I. Calzada -97.26667 19.05
 IBUNAM 67666 F. Miranda -97.27878 18.98449
 IBUNAM 259017 J. Dorantes -97.15653 19.50671
Abies guatemalensis  INECOL K422946 M. A. Carranza, P. Cruz A. & D. Jonás -100.833 27.017
 IBUNAM 820456 ND -98.94744 24.57709
 MOBOT 3609257 J. Hinton -97.82 23.28
 FMNH 1038435 J. A. Steyermark -90.1792 15.7422
 CONABIO: Niveles y  ND Glenn R. -89.917 15.083
 patrones de variación 
 genética del género 
 Abies en México
Abies flinckii INECOL 36791 C. L. Díaz Luna -103.39195 20.72028
 INECOL 6400 J. Rzedowski -101.45667 19.235
 FITECMA-UMSNH FITECMA 117 M.S.X. & G.G.L. -101.5 19.85
 IBUNAM 274506 X. Madrigal Sánchez -100.80127 19.67582
Abies hickelii CONABIO: Niveles ND  Glenn R. -97.45 19.533
 y patrones de 
 variación genética 
 del género Abies 
 en México
 IBUNAM 729332 ND -97.15 19.5
 INECOL V102299 R. E. Arriaga C. -97.125 19.46528
 IBUNAM 945790 ND -97.01127 19.41876
 IBUNAM 773963 ND -96.57877 17.07004
 IBUNAM 1069871 ND -96.56597 17.2521
 ND 26213 J. Hinton & G. S. Hinton -96.25889 16.18
Abies durangensis  CIIDIR-DURANGO ND A. García Mendoza, B. T. Styles,  -105.783 23.7
var. durangensis   S. Favela, J. L. Campos & M. González
 UA dbsn79669 P.S. Martin -108.55 27.79167
 CONABIO: Niveles  ND Glenn R. -108.2 29.3
 y patrones de 
 variación genética 
 del género Abies 
 en México
Abies vejarii  IBUNAM 771820 Robert T. Clausen -99.47273 24.00015

Tabla 2. Relación de puntos climáticos extremos excluidos de los análisis finales. Todos los puntos fueron determinados por el método de Reverse 
jackknife exceptuando el punto correspondiente a A. vejarii localizado por el método 1.5 IQR.
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 Los registros retenidos se distribuyeron en un total de 
98 ecorregiones terrestres, siendo Abies concolor la espe-
cie que se distribuye en un mayor número de regiones (43), 
mientras que A. durangensis var. durangensis y A. vejarii 
únicamente estuvieron distribuidas en una ecorregión cada 
una. En el Apéndice 1 se puede consultar una relación de las 

ecorregiones terrestres del mundo utilizadas para obtener el 
área M de cada especie.
 En total se eligieron de cinco (Abies hickelii) a ocho ca-
pas (A. concolor y A. guatemalensis) de variables no-coli-
neales para modelar el nicho de las diferentes especies de 
Abies mexicanos. La relación final de dichas capas se enlista 
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Especie Capas utilizadas

Abies concolor Altitud, BIO2,  BIO7, BIO15, BIO16, BIO17, 
 BIO18, BIO19 

Abies religiosa Altitud, Pendiente, BIO2, BIO8, BIO11, 
 BIO15, BIO16 

Abies guatemalensis  Altitud, Orientación, BIO2, BIO4, BIO5, 
 BIO6, BIO13, BIO18

Abies flinckii Orientación, BIO2, BIO6, BIO12, BIO14, 
 BIO15, BIO19 

Abies flinckii s.l. Orientación, BIO2, BIO6, BIO12, BIO14, 
 BIO15, BIO19 

Abies jaliscana Orientación, BIO1, BIO2, BIO4, BIO12, 
 BIO14, BIO15, 

Abies hickelii Altitud, Orientación, BIO7, BIO17, BIO19

Abies durangensis BIO1, BIO6, BIO13, BIO15, BIO18, BIO19 
var. durangensis

Abies durangensis  Altitud, Orientación, Pendiente, BIO2,
var. coahuilensis BIO7, BIO18, BIO19 

Abies vejarii  Orientación, BIO6, BIO7, BIO17, BIO18, 
 BIO19 

Tabla 3. Relación de las capas bioclimáticas y topográficas utilizadas 
para cada uno de los análisis finales de nicho ecológico.

Especie Proporciones AUC DE* Prueba Z 
 del ROC parcial  valor P

Abies concolor 1.320 ± 0.051 < 0.0001
Abies religiosa 1.756 ± 0.063 < 0.0001
Abies guatemalensis  1.557 ± 0.125 < 0.0001
Abies flinckii 1.771 ± 0.118 < 0.0001
Abies flinckii s.l. 1.403 ± 0.172 < 0.0001
Abies jaliscana 1.769 ± 0.078 < 0.0001
Abies hickelii 1.640 ± 0.136 < 0.0001
Abies durangensis 1.456  ± 0.211 < 0.0001
var. durangensis
Abies durangensis  1.724 ± 0.222 < 0.0001
var. coahuilensis
Abies vejarii  1.522 ± 0.145 < 0.0001

*Desviación estándar.

Tabla 4. Valores de las proporciones AUC del análisis de ROC par-
cial.

MANOVA no paramétrico
 g.l. Suma de  Promedio de Modelo F. R2 Pr(> F)
  cuadrados cuadrados

Especies 9 0.72432 0.065847 56.431 0.52886 0.000999
Residuales 553 0.64527 0.001167  0.47114
Total 564 1.36958   1

Prueba de suma de rangos de Kruskal-Wallis 
 g.l. ji-cuadrada valor P

ACP1 10 270.1405 < 2.2 × 10-16

ACP2 10 124.6733 < 2.2 × 10-16

ACP3 10 162.5858 < 2.2 × 10-16

Tabla 5. Sumario del análisis de multivariado de varianza (Manova) no paramétrico y del análisis de Kruskal-Wallis entre los tres primeros com-
ponentes del ACP. 
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en la Tabla 3. Las capas elegidas en más ocasiones fueron 
bio19 (precipitación del cuarto más frío), común para seis 
especies, seguida de elevación, bio2 (intervalo promedio de 
temperaturas diurnas), bio18 (precipitación del cuarto más 
cálido) y pendiente, que fueron compartidas por cinco espe-
cies. De este conjunto de variables, la altitud tuvo una alta 
correlación negativa (< -0.9) con alguna o todas las capas 
relacionadas con temperatura (bio1 a bio11) en todas las es-
pecies, exceptuando a A. concolor para la cual las correla-
ciones negativas más altas fueron solo de -0.696 con bio11 
(temperatura promedio del cuarto más frío) y de -0.692 con 
bio1 (temperatura media anual). Esto indica que la disminu-
ción de temperatura con el incremento de la altitud es más 
marcado en las zonas montañosas de áreas tropicales e in-

tertropicales, que en las zonas de latitudes extratropicales, 
como en el oeste de Estados Unidos, en donde se distribuye 
A. concolor. Las variables que se relacionaron con el as-
pecto del terreno (pendiente y orientación) no presentaron 
correlación alguna con ninguna de las demás variables y no 
parecieron ser tan importantes para caracterizar y marcar di-
ferencias entre los nichos de las especies, con la excepción 
de A. durangensis var. coahuilensis (ver más adelante).
 Los modelos de nicho ecológico para todas las especies 
analizadas (Figura 1) y para Abies flinckii sensu lato (Figura 
2) fueron mejores que el azar según la prueba binomial, que 
en todos los casos mostró valores significativos (P < 0.01). 
Estos modelos fueron igualmente catalogados como “muy 
buenos” según los valores de las pruebas ROC estándar, que 
fueron mayores a 0.900 para todas las especies. Finalmente, 
las pruebas de ROC parcial arrojaron razones de AUC con 
valores significativos (P < 0.0001) mayores a 1 (Tabla 4), 
indicando nuevamente que los modelos obtenidos son esta-
dísticamente mejores que el azar.
 En general, las especies presentaron zonas de alta ido-
neidad (> 0.666) discontinuas y restringidas a ciertas zonas 



12

Figura 1. Proyección geográfica de los modelos de nicho ecológico para las especies de Abies de México y Centroamérica, incluyendo A. 
concolor. La escala de colores representa las áreas de idoneidad del hábitat, siendo mayor en los tonos más rojos.
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montañosas (ver Figura 1). Sin embargo, hubo algunas dife-
rencias entre taxa, pues para Abies concolor las poblaciones 
están en alturas que promedian los 1,670 m s.n.m., mientras 
que en las especies mesoamericanas las condiciones tem-
pladas adecuadas para los abetos (ver más adelante) sólo 
se alcanzan en alturas que promedian los 2,480 m s.n.m. 
No obstante, existen algunas poblaciones por debajo de los 

1,000 m s.n.m., incluyendo 23 localidades de A. concolor, 
nueve de A. guatemalensis y dos de A. duranguensis var. 
coahuilensis, indicando que algunos sitios relativamente ba-
jos también pueden tener condiciones climáticas adecuadas 
para los abetos. 
 El análisis de componentes principales (ACP) para to-
das las especies mostró que los tres primeros componentes 
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Figura 2. Proyección geográfica del modelo de nicho ecológico 
para Abies flinckii s. l. La escala de colores representa las áreas de 

idoneidad del hábitat, siendo mayor en los tonos más rojos. 

Figura 3. Análisis de componentes principales (ACP) de las variables bioclimáticas y topográficas que muestran las diferencias ecológicas 
entre las especies de abetos Mesoamericanos. Los puntos correspondientes de Abies flinckii s.l. no se marcaron de color ya que se super-

ponen con los de A. flinckii y con los de A. jaliscana. 
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principales explican el 70 % de la varianza (el 90 % solo se 
alcanza hasta el séptimo componente) siendo cada uno de 
estos tres componente responsable del 40, 21.5 y 9 % de la 
varianza, respectivamente. La gráfica de los tres primeros 
componentes (Figura 3) muestra que todas las especies es-
tán más o menos solapadas ambientalmente con excepción 
de Abies concolor, que es la especie que más se separa de las 
demás. Los resultados del MANOVA no paramétrico mos-
traron que al menos una especie es estadísticamente distinta 
(F = 56. 431, g.l. = 9, P = 0.0009) en su espacio ambiental. 
Las pruebas de Kruskal-Wallis muestran que hay diferen-
cias estadísticas entre las especies para cada uno de los tres 
primeros componentes principales (Tabla 5). Asimismo, la 
prueba de Gao (Apéndice 2) revela que en general la ma-
yoría de las especies analizadas son similares entre sí con 
excepción de A. concolor, que para el primer componente 
(CP1) es la única especie que es estadísticamente distinta 
en sus atributos ambientales con respecto a todas las demás, 
aunque con los otros componentes muestra similitudes con 
A. durangensis var. coahulensis (CP2 y CP3) y con A. flinc-
kii (CP2). 
 Los datos crudos para todas las especies (datos no mos-
trados) indican que Abies concolor ocurre en las zonas con 
mayor estacionalidad de temperaturas (bio4) con un prome-
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dio para todos los sitos de 9.5 °C. Por otra parte, los de-
más abetos se distribuyen en zonas con una estacionalidad 
de temperatura menos marcada y un poco más cálidas, con 
temperaturas promedio anuales que van de los 12 °C en las 
localidades de A. religiosa a los 16.4 °C en las poblaciones 
de A. guatemalensis. La precipitación a lo largo del área de 
distribución de A. concolor también es muy distinta a la de 
los demás taxa mexicanos, con la mayor cantidad de hume-
dad concentrada alrededor de los meses más fríos (bio16 
y bio19) y con un promedio de 554 mm por año, mientras 
que para los otras especies la precipitación está concentrada 
en los meses de verano o repartida a lo largo del año y con 
promedios anuales que van de 598 mm para A. durangensis 
var. coahuilensis a 1,322 mm para A. hickelii. 
 Cuando se sobrepusieron las poligonales de las zonas 
naturales protegidas estatales y federales a los modelos 
de nicho ecológico de las especies de abeto presentes en 
México, se observó que el porcentaje de colectas y de las 
zonas de mayor idoneidad ambiental (> 0.6) que está den-
tro de un área natural protegida (ANP) federal o estatal 
varía mucho con cada especie, pero en ningún caso es del 
100 % (Apéndice 3). En general, las especies con una dis-
tribución geográfica menor fueron las que mostraron mayor 
porcentaje de registros y de áreas de alta idoneidad protegi-
das, como Abies vejarii con un 56 y 76.16 % o Abies duran-
gensis var. coahuilensis con un 78.57 y 63.65 % respectiva-
mente. En el caso de A. concolor, ningún punto de colecta 
en México cae dentro de una ANP, aunque de la fracción 
de nicho ecológico potencial de esta especie presente en 
México (3.1 %) el porcentaje de áreas con alta idoneidad 
que pudieran estar protegidas dentro de una ANP es de un 
63.87 %. En el caso de A. religiosa, una de las especies 
con mayor distribución en el Faja Volcánica Transmexica-
na, el porcentaje de puntos de colecta y de áreas con alta 
idoneidad protegidas es de un 41.67 % y un 60.9 % res-
pectivamente, mientras que para otras especies en la Faja 
Volcánica Transmexicana como A. flinckii, A. flinckii s. l. 
y A. hickelii este porcentaje es más bajo y corresponde al 
26.09 % y 33.2, 19.51 % y 31.94 y al 7.89 % y 24. 3 %, 
respectivamente; para A. jaliscana se registran 11.11 % de 
colectas dentro de una ANP, pero sólo el 1.96 % de su dis-
tribución potencial coincidió con una, constituyéndose en 
la especie menos protegida del país. La siguiente especie 
menos protegida es A. guatemalensis, con sólo 8.16 % de 
registros y un 8.9 % de áreas de alta idoneidad ambien-
tal dentro de una ANP. Cabe anotar que paradójicamente, 
esta especie es la más abundante de Mesoamérica con un 
83.7% de registros y un 78.6 % de su distribución poten-
cial ubicada en México. Otra especie que también tiene 
una baja protección es A. durangensis var. durangensis, 
que presenta solo el 20.59 % de los registros dentro de 
una ANP con áreas de alta idoneidad muy fragmentadas y 
alejadas sobre la Sierra Madre Oriental y de las cuales solo 
el 17.45 % estaría protegida. 

Discusión 

Este estudio es el primero en determinar y comparar el ni-
cho ecológico potencial de la mayoría de las especies del 
género Abies en México. Los modelos de nicho ecológico 
obtenidos presentaron un desempeño alto de acuerdo a los 
resultados de las pruebas binomial, de ROC y ROC par-
cial (Peterson et al., 2008). Esto se vio corroborado en el 
hecho de que para todas las especies las zonas con mayor 
idoneidad ambiental fueron disyuntas y estuvieron limi-
tadas a las partes altas de las sierras coincidiendo con los 
conocimientos básicos de la biología de las mismas (p.ej. 
Farjon, 2013). Los análisis multivariados derivados de 
los resultados de estos modelos mostraron que la especie 
ecológicamente más divergente fue A. concolor mientras 
que los taxa restantes comparten características ecológicas 
similares. Es interesante anotar que A. concolor ya había 
mostrado una divergencia significativa a nivel genético 
(Aguirre-Planter et al., 2012), lo que sugiere que para esta 
especie, la diferenciación evolutiva y ecológica parecen 
estar correlacionadas (Van Valen, 1976; ver también Agui-
rre-Planter et al., 2012 para una discusión al respecto). Es-
tudios similares con marcadores nucleares (Aguirre-Plan-
ter et al., 2000; Múgica-Gallart, 2013) y de cloroplasto 
(Jaramillo-Correa et al., 2008) también habían indicado 
que A. flinckii s.l. también es una entidad genética inde-
pendiente de las demás especies de Abies en México, pero 
los resultados indican que esta especie es poco distinguible 
ecológicamente del resto de sus congéneres. Esta misma 
conclusión se puede ampliar a A. jaliscana y A. flinckii 
s.s., las dos especies que Vázquez-García y colaboradores  
reconocen como diferentes a partir de datos morfológicos. 
Estas similitudes podrían sugerir una evolución por con-
servadurismo de nicho para las especies de este gran clado, 
aunque esta hipótesis aún deberá ser probada en estudios 
futuros y tal vez integrada a análisis filogenéticos con un 
mayor número de marcadores nucleares.
 Volviendo a Abies concolor, esta especie se encuentra 
actualmente en pocas poblaciones en el norte de México, 
con la mayor parte de su distribución en grandes áreas del 
oeste y sudoeste de los Estados Unidos, en regiones que se 
caracterizan por tener inviernos fríos y precipitaciones con-
centradas durante el trimestre más frío del año. Las demás 
especies de abetos mexicanos están distribuidas en zonas 
con inviernos más templados y con las precipitaciones más 
altas concentradas en el trimestre más cálido del año. La 
divergencia genética que se ha observado entre A. concolor 
y los demás Abies mesoamericanos podría entonces estar 
relacionada con adaptaciones a estos factores ambientales, 
que ya han sido señalados como motores importantes en 
la evolución de otras coníferas (p. ej. Eckert et al., 2010; 
Mosca et al., 2012; Prunier et al., 2012). Sin embargo, esto 
también deberá ser probado con estudios genómicos de 
asociación similares a los efectuados en coníferas modelo 
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como Pinus taeda o Picea glauca (Eckert et al., 2010; Pru-
nier et al., 2012).
 Las similitudes entre los nichos ecológicos de las demás 
especies de abeto de México son probablemente un reflejo 
de su origen relativamente reciente y la falta de monofilia 
recíproca (ver Aguirre-Planter et al., 2012; Xiang et al., 
2015). Ésta se explica por probables ciclos de aislamiento 
y contacto secundario entre poblaciones y especies después 
de  la migración del género hacia Mesoamérica entre el Mio-
ceno y Plioceno (Eguiarte y Furnier, 1997; Graham, 1999; 
Aguirre-Planter et al., 2000, 2012). De esta manera, los 
abetos mesoamericanos parecen encontrarse en una “zona 
gris de especiación” (de Queiroz, 1998, 2005), en donde, 
debido al reciente tiempo de separación de las poblaciones, 
la monofilia recíproca es incompleta y las poblaciones pue-
den no formar grupos fenotípicamente y ecológicamente 
distinguibles o diagnosticables, por lo que varios conceptos 
de especie entran en conflicto y no hay un consenso sobre 
cuantas especies existen realmente. Los ciclos de aislamien-
to y contacto arriba mencionados probablemente estuvieron 
mediados por el “seguimiento ecológico” que las poblacio-
nes de abetos hicieron de las condiciones templadas carac-
terísticas de sus nichos. Este seguimiento ecológico parece 
haber influenciado los patrones genéticos y de distribución 
de poblaciones de muchas otras coníferas (Gugger et al., 
2011; Moreno-Letelier et al., 2013) y ha sido sustentado con 
datos palinológicos que indican que los bosques templados 
de Mesoamérica se extendieron por debajo de los 1,000 m 
s.n.m. durante el último máximo glacial hace unos 21 ± 2 
ka (Bush et al., 2009). De esta forma, durante las fases de 
expansión en el pasado, los bosques de coníferas aumenta-
ron sus áreas, facilitando el intercambio de genes entre po-
blaciones y especies, mientras que en las fases más cálidas 
(como el presente interglacial), las poblaciones se fragmen-
taron y se desplazaron hacia las zonas más altas y templadas 
(Ramírez-Barahona y Eguiarte-Fruns, 2013).
 El empleo de nuevos algoritmos y aproximaciones esta-
dísticas, como la utilización de kernels de suavización aco-
plados a análisis de solapamiento de nicho ecológico para 
evitar errores por sesgos en los muestreos (Broennimann et 
al., 2012), además de la utilización de capas a mayor reso-
lución y otras generadas a partir de trabajos de percepción 
remota, podrían mejorar la resolución de las diferencias 
ecológicas y climáticas en las especies estudiadas. Por lo 
que se espera que los resultados de dichos análisis puedan 
ser integrados en futuros estudios comparativos a nivel fi-
logenético-ecológico para los Abies mexicanos. Por el mo-
mento, los resultados ecológicos, genéticos y morfométricos 
disponibles para este género en el país parecen indicar que 
la taxonomía tradicional basada en caracteres morfológicos 
ha conducido a confusiones debido a una elevada plasti-
cidad fenotípica en muchos taxa (De Kroon et al., 2005). 
Por ejemplo, en un estudio previo ya se había mostrado que 
existe una gran similitud morfométrica entre las especies de 

Abies aquí estudiadas, hasta el punto de ser virtualmente 
indistinguibles (Strandby et al., 2009). Desde este punto de 
vista, parece indispensable incorporar nuevos métodos para 
afinar las descripciones taxonómicas disponibles, como las 
simulaciones de nicho ecológico, el uso de marcadores mo-
leculares y el establecimiento de ensayos de procedencias 
en campo, en donde se pueda estimar plasticidad fenotípica 
de las especies de forma adecuada. 
 Los estudios sobre modelado de nicho ecológico de coní-
feras, y en especial de abetos en México, son pocos. Uno de 
los primeros estudios sobre este tema fue el de Téllez-Val-
dés et al. (2004) en el cual se exploraba el modelado biocli-
mático como una herramienta de manejo forestal en cuatro 
especies de pino de importancia comercial. Posteriormente, 
Sáenz-Romero et al. (2012) modelaron el nicho ecológico de 
Abies religiosa en relación con su importancia como refugio 
de la mariposa monarca y las afectaciones ante distintos es-
cenarios de cambio climático. Los otros estudios existentes 
se enfocan en utilizar el modelado de nicho ecológico como 
herramienta auxiliar para explicar algunos patrones filogeo-
gráficos (Gugger et al., 2011; Moreno-Letelier et al., 2013). 
Es así que la importancia de este trabajo radica en que los 
datos aquí generados son los primeros en comparar ecológi-
camente a casi todas las especies de abetos en México y nos 
ayudarán a poner a prueba distintas hipótesis filogeográficas 
y al mismo tiempo obtener datos de partida para estudios de 
conservación y cambio climático (ver más adelante).
Áreas Naturales Protegidas y conservación de abetos en 
México. Actualmente, la mayoría de las zonas de mayor 
idoneidad ambiental para los abetos mexicanos están fuera 
de las áreas naturales protegidas (ANP), con excepción de 
Abies religiosa y de especies con distribuciones geográficas 
restringidas, como A. vejarii o A. duranguensis var. coahui-
lensis. Lo anterior coincide con otros estudios que muestran 
que en México las ANP resguardan una proporción muy 
baja de especies (< 20 %), sobre todo las de aquellas en 
alguna categoría de riesgo (Londoño-Murcia y Sánchez-
Cordero, 2011), que sólo tienen un pequeño porcentaje de 
su distribución potencial dentro de un ANP (Contreras-Me-
dina et al., 2010). Es de resaltar que, dado que los nichos de 
los Abies mexicanos son muy estrechos y que los niveles 
de diferenciación genética nuclear entre poblaciones son 
muy altos (Eguiarte y Furnier, 1997; Aguirre-Planter et al., 
2000), se debe tratar de conservar la mayor parte de éstas 
como se propone para el género Agave en México (Eguiarte 
et al., 2013). En este sentido, sería recomendable generar 
nuevas áreas naturales protegidas que incluyan las zonas 
de mayor idoneidad ambiental, especialmente para los taxa 
poco protegidos, como A. guatemalensis y A. durangensis 
var. durangensis.
 Un caso especial es el de Abies flinckii y A. jaliscana, ya 
que según la NOM059-SEMARNAT-2010 (SEMARNAT, 
2010) A. flinckii es una especie en peligro. Sin embargo, la 
nueva propuesta de reconocer como una especie válida (A. 
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jaliscana) a las poblaciones más occidentales de A. flinckii 
s.l. (Vázquez-García et al., 2014), deja a A. flinckii en un 
estado aun más vulnerable de lo que se había presupues-
tado y A. jaliscana casi sin protección (al menos en un 
sentido estricto). Este último punto se ve agravado por el 
hecho de que esta nueva especie es la que tiene una me-
nor área potencial dentro de una ANP, por lo que sería de 
especial interés ampliar la zonas de protección para esta 
especie y para A. flinckii (independientemente del estatus 
taxonómico de cada una). Esta sugerencia se ve reforzada 
por la clara diferenciación genética que estos dos taxa en 
su conjunto (A. flinckii s.l.) muestran con el resto de abe-
tos de Mesoamérica. Por otro lado, sería urgente realizar 
estudios genéticos y ecológicos sobre A. hidalgensis para 
verificar su estatus taxonómico y, si es el caso, resguardar 
sus poblaciones. En este sentido serían necesarias nuevas 
exploraciones en la zona donde se distribuye (Hidalgo, 
cerca de Metepec) para aumentar el número de localidades 
disponibles en bases de datos públicas. Debe recordarse 
que este taxón fue excluido del presente estudio, pues ape-
nas se contó con dos localidades (ver Debreczy y Rácz, 
1995) en dichas bases, lo que es insuficiente para desarro-
llar modelos de nicho adecuados.
 Debido al acelerado calentamiento global (Zeng et al., 
2004; Peng et al., 2014), es muy probable que las zonas de 
mayor idoneidad ambiental para los Abies comiencen a dife-
rir de las encontradas en este estudio (ver Sáenz-Romero et 
al., 2012). Actualmente, ya se han registrado cambios en el 
tamaño y localización de las zonas de idoneidad ambiental 
para muchas plantas en todo el mundo, registrándose cam-
bios más severos en zonas montañosas, donde muchas espe-
cies tienden a elevar su límite altitudinal dependiendo la es-
pecie y la zona geográfica (Wilson et al., 2005; Lenoir et al., 
2008; Parolo y Rossi, 2008; Telwala et al., 2013). De esta 
forma, es urgente realizar análisis con diferentes escenarios 
de cambio climático para determinar cuáles serán estás nue-
vas zonas de idoneidad ambiental y determinar cuáles de los 
poblaciones actuales están en riesgo de desaparecer. Con es-
tos datos se podrían proponer nuevos límites para las áreas 
naturales protegidas y tratar de implementar programas de 
rescate para estas especies. A este respecto, Sáenz-Romero 
et al. (2012) propusieron para A. religiosa que la migración 
asistida a zonas de mayor altitud e idoneidad ambiental debe 
ser una estrategia a considerarse. Para las demás especies de 
abeto se podrían sugerir estrategias similares; sin embargo, 
estudios más detallados sobre la diversidad genética, la plas-
ticidad fenotípica y el potencial evolutivo de cada población 
y especie son necesarios para poder mejorar los programas 
de conservación existentes (Benito-Garzón et al., 2011).
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Apéndice 1. Ecorregiones terrestres del Mundo según la propuesta de Olson et al. 2004, utilizadas para obtener el espacio M 
para el modelado de nicho ecológico de cada especie.

OBJECTID ECO_NAME G200_REGIO
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Abies concolor
2248 Klamath-Siskiyou forests Klamath-Siskiyou coniferous forests
7744 Great Basin montane forests
7603 Northern California coastal forests Pacific temperate rainforests
8376 Sierra Madre Occidental pine-oak forests Sierra Madre Oriental and Occidental pine-oak forests
7735 Great Basin montane forests
7737 Great Basin montane forests
6795 North Central Rockies forests
8094 Sonoran desert Sonoran-Baja Deserts
6925 California montane chaparral and woodlands California chaparral and woodlands
7204 Palouse grasslands
7299 Central and Southern Cascades forests
7309 Eastern Cascades forests
7434 Snake-Columbia shrub steppe
7437 Wyoming Basin shrub steppe
7780 Great Basin montane forests
7781 Great Basin montane forests
7783 Great Basin montane forests
7786 Great Basin montane forests
7537 Great Basin shrub steppe
7551 Western short grasslands
7589 Wasatch and Uinta montane forests
7643 Sierra Nevada forests Sierra Nevada Coniferous Forests
7645 Colorado Plateau shrublands
7648 California interior chaparral and woodlands California chaparral and woodlands
7656 Great Basin montane forests
7659 California Central Valley grasslands
7705 Great Basin montane forests
7730 Great Basin montane forests
7749 Great Basin montane forests
7759 Great Basin montane forests
7762 Great Basin montane forests
7769 Great Basin montane forests
7771 Great Basin montane forests
7795 Great Basin montane forests
7861 Mojave desert
8068 Arizona Mountains forests
8147 California coastal sage and chaparral California chaparral and woodlands
8157 Chihuahuan desert Chihuahuan-Tehuacán Deserts
8183 Arizona Mountains forests
8188 Sierra Madre Occidental pine-oak forests Sierra Madre Oriental and Occidental pine-oak forests
8351 Sierra Madre Occidental pine-oak forests Sierra Madre Oriental and Occidental pine-oak forests
8457 Sierra Juarez and San Pedro Martir pine-oak forests
 
Abies religiosa
207 Trans-Mexican Volcanic Belt pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
855 Sierra Madre del Sur pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
654 Trans-Mexican Volcanic Belt pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
701 Trans-Mexican Volcanic Belt pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
754 Sierra Madre del Sur pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
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765 Sierra Madre de Oaxaca pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
807 Sierra Madre del Sur pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
9305 Sierra Madre Occidental pine-oak forests Sierra Madre Oriental and Occidental pine-oak forests
9431 Sierra Madre Oriental pine-oak forests Sierra Madre Oriental and Occidental pine-oak forests
9444 Sierra Madre Oriental pine-oak forests Sierra Madre Oriental and Occidental pine-oak forests
9494 Sierra Madre Oriental pine-oak forests Sierra Madre Oriental and Occidental pine-oak forests

Abies guatemalensis
111 Veracruz moist forests
927 Chiapas montane forests
148 Oaxacan montane forests
163 Central American montane forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
207 Trans-Mexican Volcanic Belt pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
855 Sierra Madre del Sur pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
271 Central American montane forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
368 Veracruz montane forests
701 Trans-Mexican Volcanic Belt pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
752 Petén-Veracruz moist forests
754 Sierra Madre del Sur pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
765 Sierra Madre de Oaxaca pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
807 Sierra Madre del Sur pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
940 Central American pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
1008 Sierra Madre de Chiapas moist forests
1073 Central American montane forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
1116 Central American montane forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
9157 Sierra Madre Oriental pine-oak forests Sierra Madre Oriental and Occidental pine-oak forests
9431 Sierra Madre Oriental pine-oak forests Sierra Madre Oriental and Occidental pine-oak forests

Abies flinckii
754 Sierra Madre del Sur pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
207 Trans-Mexican Volcanic Belt pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests

Abies hickelii
148 Oaxacan montane forests
855 Sierra Madre del Sur pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
701 Trans-Mexican Volcanic Belt pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests
765 Sierra Madre de Oaxaca pine-oak forests Mesoamerican Pine-Oak Forests

Abies duranguensis var. durangensis
8495 Sierra Madre Occidental pine-oak forests Sierra Madre Oriental and Occidental pine-oak forests

Abies durangensis var. coahuilensis
111 Veracruz moist forests
8748 Sierra Madre Oriental pine-oak forests Sierra Madre Oriental and Occidental pine-oak forests
9004 Sierra Madre Oriental pine-oak forests Sierra Madre Oriental and Occidental pine-oak forests
9110 Sierra Madre Oriental pine-oak forests Sierra Madre Oriental and Occidental pine-oak forests
9113 Meseta Central matorral Chihuahuan-Tehuacán Deserts
9126 Sierra Madre Oriental pine-oak forests Sierra Madre Oriental and Occidental pine-oak forests

Abies vejarii
9110 Sierra Madre Oriental pine-oak forests Sierra Madre Oriental and Occidental pine-oak forests
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Apéndice 2. Prueba no paramétrica de comparaciones múltiples de Gao.

Prueba no paramétrica de comparaciones múltiples de Gao entre pares de especies y el componente 1 del ACP. Solamente se 
muestran las comparaciones sin diferencias significativas (alpha = 0.05).
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Comparaciones   CP1
 Estadístico g.l.  p.BONF p.HOLM

Abies durangensis var. coahulensis - A. durangensis  1.3485 18.7365  1 1
var. durangensis
A. durangensis var. coahulensis - A. vejarii 3.2787 14.6592  0.2865 0.1146
A. flinckii s.l.- A. durangensis var. coahuilensis 2.6914 16.726  0.8584 0.2965
A. flinckii s.l.- A. flinckii 1.8324 47.9472  1 1
A. flinckii s.l.- A. guatemalensis 0.5587 76.2378  1 1
A. flinckii - A.durangensis var. coahulensis 1.6088 18.7864  1 1
A. flinckii - A. religiosa 2.9833 47.0582  0.248 0.1037
A. guatemalensis - A. durangesis var. coahulensis 2.0861 24.251  1 0.7624
A. guatemalensis - A. flinckii 0.8773 69.4082  1 1
A. hickelii - A. durangensis var. coahulensis 2.7254 20.2517  0.7116 0.2588
A. hickelii - A. flinckii 1.8531 57.3776  1 1
A. hickelii - A. flinckii s.l. 0.3037 68.5091  1 1
A. hickelii - A. guatemalensis 0.7398 84.5798  1 1
A. jaliscana - A. flinckii s.l. 2.5165 43.4324  0.8593 0.2965
A. jaliscana - A. guatemalensis 2.4021 64.4363  1 0.3263
A. jaliscana - A. hickelii 1.8304 52.4764  1 1
A. religiosa - A. durangensis var. durangensis 2.7389 70.2754  0.4293 0.1639
A. religiosa - A.durangensis var. coahulensis 0.0631 15.9778  1 1

p.Bonf = Valores de probabilidad ajustados de Bonferroni
p. Holm = Valores ajustados de probabilidad de Holm. 

Prueba no paramétrica de comparaciones múltiples de Gao entre pares de especies y el componente 2 del ACP. Solamente se 
muestran las comparaciones sin diferencias significativas (alpha = 0.05).

Comparaciones   CP2
 Estadístico g.l.  p.BONF p.HOLM

Abies concolor - A.durangensis var. coahulensis 1.7324 15.3291  1 1
A. concolor - A. flinckii 2.8945 41.9042  0.3303 0.1622
A. durangensis  var. durangensis - A. durangensis 0.3135 18.2523  1 1 
var. coahulensis
A. durangensis var. durangensis - A. flinckii 0.2013 51.5085  1 1
A. durangensis var. durangensis - A. flinckii s.l. 1.6137 64.5142  1 1
A. durangensis var. durangensis - A. jaliscana 3.21 48.3017  0.1299 0.0779
A. durangensis var. coahulensis - A.flinckii s.l. 0.5218 16.023  1 1
A. durangensis var. coahulensis - A. jaliscana 1.4264 16.7833  1 1
A. flinckii s.l. - A. jaliscana 1.9224 42.6356  1 1
A. flinckii - A. durangensis var. coahulensis 0.1937 18.7124  1 1
A. flinckii - A.flinckii s.l. 1.3325 44.2561  1 1
A. flinckii - A. jaliscana 2.8938 38.8191  0.3417 0.1622
A. guatemalensis - A. durangensis var. durangensis 0.4955 80.7365  1 1
A. guatemalensis - A. durangensis var. coahulensis 0.6016 20.0041  1 1
A. guatemalensis - A. flinckii 0.6719 63.5042  1 1
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Comparaciones   CP2
 Estadístico g.l.  p.BONF p.HOLM 

A. guatemalensis - A. flinckii s.l. 2.0289 81.1116  1 1
A. hickelii - A.durangensis var. coahulensis 2.4996 19.6249  1 0.5145
A. hickelii - A. guatemalensis 3.0103 83.9783  0.1895 0.11
A. religiosa - A. durangensis var. coahulensis 3.4838 14.6478  0.1891 0.11
A. religiosa - A. hickelii 1.4628 57.075  1 1
A. vejarii - A. durangensis var. coahulensis 3.2615 21.5906  0.2 0.11
A. vejarii - A. hickelii 1.2886 53.6592  1 1
A. vejarii - A. religiosa 0.2647 33.7075  1 1

Prueba no paramétrica de comparaciones múltiples de Gao entre pares de especies y el componente 3 del ACP. Solamente se 
muestran las comparaciones sin diferencias significativas (alpha = 0.05).

Comparaciones   CP3
 Estadístico g.l.  p.BONF p.HOLM

A. concolor - A. durangensis  var. coahulensis 3.6907 16.1505  0.1075 0.0645
A. durangensis  var. durangensis - A. durangensis 3.0226 16.1498  0.4413 0.2166 
var. coahulensis
A. durangensis  var. durangensis - A. guatemalensis 3.0329 63.3213  0.193 0.1053
A. durangensis  var. durangensis -A. hickelii 1.187 49.7901  1 1
A. durangensis  var. durangensis - A. jaliscana 3.2744 40.3589  0.1198 0.0697
A. durangensis var. coahulensis - A. flinckii 1.9966 18.2106  1 1
A. durangensis var. coahulensis - A. flinckii s.l. 0.5317 17.7076  1 1
A. durangensis var. coahulensis - A. religiosa 2.9817 16.8963  0.4629 0.2188
A. flinckii s.l. - A.flinckii 2.6454 54.4595  0.5853 0.2554
A. flinckii - A. religiosa 1.7207 58.6953  1 1
A. guatemalensis - A. durangensis var. coahulensis 0.3781 32.5583  1 1
A. guatemalensis - A.flinckii 2.8584 67.5103  0.3112 0.1584
A. guatemalensis - A. flinckii s.l. 1.155 70.1072  1 1
A. hickelii - A. durangensis  var. coahulensis 1.6789 30.7958  1 1
A.hickelii - A. flinckii s.l. 3.0133 55.6668  0.2136 0.1126
A. hickelii - A. guatemalensis 1.4463 84.0131  1 1
A. hickelii - A. jaliscana 0.7532 50.6117  1 1
A. hickelii - A. vejarii 1.4738 49.0657  1 1
A. jaliscana - A. durangensis var. coahulensis 1.3759 17.0776  1 1
A. jaliscana - A. guatemalensis 1.0834 63.2229  1 1
A. jaliscana - A. vejarii 1.173 37.1516  1 1
A. vejarii - A. durangensis var. coahulensis 0.8196 16.0957  1 1
A. vejarii - A. flinckii s.l. 2.6796 63.7801  0.5152 0.2342
A. vejarii - A. guatemalensis 0.4221 62.2643  1 1
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Especie % Total % Del total en  % Del total en México por nivel de
 en México México dentro   idoneidad del hábitat dentro 
  de una ANP  de una ANP
   Bajo Medio Alto

Abies concolor 3.10 18.62 (0) 17.07 9.51 63.87
Abies religiosa 100 31.57 (41.67) 20.59  47.00  60.90 
Abies guatemalensis  68.56 13.10 (8.16) 13.15  16.37  8.90 
Abies guatemalensis s.l. 78.60  13.35 10.18 17.51 22.92
Abies flinckii 100  8.50 (26.09) 4.61 9.08 33.20
Abies flinckii s.l. 100  18.55  (19.51) 18.47  15.44  31.94 
Abies hickelii 100  19.47  (7.89 ) 16.01  27.23  24.30 
Abies durangensis var. durangensis 100  15.70  (20.59) 16.40  13.41  17.45 
Abies durangensis var. coahuilensis 100  24.62 (78.57 ) 18.26  44.78  63.65 
Abies vejarii  100  42.28 (56 ) 38.50  50  76.16 
Abies jaliscana 100  15.98 (11.11) 20.86 1.96 1.96

Nota 1. Las áreas fueron calculadas a partir del umbral de mínima presencia de entrenamiento de los puntos de entrenamiento 
de cada modelo.

Nota 2. Los porcentajes dentro de una ANP por nivel de idoneidad del hábitat no suman 100%, ya que las áreas protegidas no 
incluyen de manera proporcional los distintos niveles de idoneidad. 

Nota 3. Entre paréntesis se muestra el porcentaje de los puntos de colecta utilizados para realizar los modelos que caen dentro 
de una ANP.

Apéndice 3. Porcentaje del área de los nichos ecológicos potenciales de Abies en México que están dentro de un Área Natural 
Protegida (ANP).
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