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Resumen: El modelado de la distribucion de especies sinantrépicas (malezas) y los factores ambientales que determinan dicha
distribucién han sido poco estudiados. Physalis tiene 90 especies distribuidas en las Américas, y algunas especies en el Viejo
Mundo. México alberga cerca de 70 especies y aproximadamente 35 son endémicas. La seccidén Angulatae incluye diez especies,
todas sinantrépicas en mayor o menor grado. Las especies se concentran en la Sierra Madre Occidental, la Sierra Madre del Sur y
en la Faja Volcdnica Transmexicana. El objetivo de este trabajo fue modelar e identificar las variables ambientales que determinan
la distribucion potencial de las diez especies de Physalis seccion Angulatae. Se emplearon 524 registros revisados por especialistas
en la taxonomia del grupo y 20 variables ambientales; de éstas 12 fueron climdticas, tres eddficas, dos de cobertura de la vegetacion
y tres de atributos topograficos. Los modelos se calcularon con el algoritmo Maxent. Los resultados del modelado mostraron que
el hdbitat mds adecuado para la persistencia de ocho especies se defini6 por el indice normalizado diferencial de vegetacidn en los
meses secos del afio, la materia orgdnica del suelo, la altitud y el aspecto, las cuales en conjunto explicaron entre el 73 y el 91 % de
la variacion en su distribucién. Otros factores como la precipitacidn total anual y la isotermalidad determinaron la distribucion de
P. crassifolia 'y de P. glabra, respectivamente. El indice normalizado diferencial de la vegetacion y las propiedades de los suelos,
son predictores determinantes en la distribucion potencial de las especies de la seccion Angulatae.

Palabras clave: mdxima entropia, predictores ambientales, seccion Angulatae, tomatillos.

Abstract: The modeling of the distribution of synanthropic (weedy) species and the environmental factors that determine their
distribution is not well studied. Physalis has 90 species distributed in the Americas, and several in the Old World. Mexico harbors
about 70 species and approximately 35 are endemic. The section Angulatae includes 10 species, all synanthropic to some degree.
The species tended to concentrate in the Sierra Madre Occidental, the Sierra Madre del Sur, and the Transmexican Volcanic Belt.
The aim of this work was to model and identify the environmental variables that determine the potential distribution of the ten
species of Physalis sect. Angulatae. A total of 524 records that had been verified by the taxonomic experts of the group and 20 en-
vironmental variables were used; 12 were climatic, and the other eight were novel and of different types: three soil properties, two
normalized differential vegetation indexes and three topographic attributes. The models were obtained with the Maxent algorithm.
The results of the modelling showed that the most suitable habitat for the persistence of eight species was delimited by the normal-
ized differential vegetation index during the dry months of the year, the soil organic matter, the elevation and the aspect, which
together explained between the 73 and 91 % of the variation in its distribution. Other groups of factors like total precipitation and
isthermality determined the distribution of P. crassifolia and P. glabra, respectively. We show that the novel environmental factors
such as the normalized differential vegetation index and the soil properties were decisive predictors in the potential distribution of
the species in the section Angulatae.

Key words: maximum entropy, environmental predictors, Angulatae section, tomatillos.

1 modelado del nicho ecoldgico de especies mediante  diciones mds adecuadas del hdbitat que determinan la distri-
algoritmos computacionales usa datos de la presencia  bucion de las especies (Peterson et al., 2011). Las aplicacio-
comprobada de las especies conjuntamente con variables  nes de estos modelos son relevantes en investigaciones sobre
ambientales para producir modelos correlativos de las con-  biologfa de la conservacion, biogeografia, epidemiologia,
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en el impacto potencial del cambio climdtico, en las proyec-
ciones de ocurrencia geografica de las especies invasoras y
en la identificacidn de zonas y regiones geogrdficas que re-
quieren ser exploradas (Guisan y Zimmermann, 2000; Han-
sen et al., 2001; Anderson et al., 2003; Elith y Leathwick,
2009; Peterson et al., 2011; Saupe et al., 2012). El mode-
lado del nicho ecoldgico proporciona una aproximacién de
los factores ambientales mds importantes que intervienen la
distribucion de las especies. Un aspecto importante que al-
tera los patrones de distribucién de ciertas especies es aquel
ocasionado por las actividades humanas, las cuales suelen
ocasionar que las especies estén ausentes en algunos sitios o
que puedan ser desplazadas hacia ambientes menos viables
para su supervivencia y persistencia.

El impacto de los disturbios antropdgenos es considera-
ble debido a que los humanos han modificado casi todas las
regiones terrestres del planeta, y en consecuencia no hay
garantia de que el hdbitat idéneo para una especie esté ac-
cesible para ella dentro de un paisaje fuertemente fragmen-
tado. Tanto los disturbios naturales como los antropégenos
pueden tomarse en cuenta en la modelacion, mediante el
empleo de mapas de uso de suelo o la integracidon de me-
didas de cobertura vegetal provenientes de imdgenes sate-
litales (Pettorelli, 2014). Las especies que tienden a distri-
buirse o localizarse en regiones y zonas recurrentemente
perturbadas por las actividades humanas implica que éstas
responden positivamente tanto a factores ambientales como
a esta clase de disturbios. Asi, el modelado del nicho ecold-
gico de estas especies indica la idoneidad de su distribucion
potencial asociada a sitios perturbados por actividades an-
tropdgenas. Este es el caso de las plantas conocidas como
malezas (arvenses y ruderales) o sinantrépicas, cuya distri-
bucion basada en la modelacién de su nicho ecolégico, ha
sido escasamente estudiada, a pesar de su importancia para
el hombre (Segura et al., 2003; Lentz et al., 2008; Nufez-
Colin et al., 2008; Garcia-Morales, 2011). Las plantas si-
nantrépicas son especies no cultivadas que prosperan en
ambientes antropdgenos, esto es, aquellos transformados y
dominados por humanos y que estdn adaptadas a éstos. En
una acepcion amplia, especie sinantrépica es sinénimo con
el término maleza (sensu Baker, 1974; Espinosa-Garcia y
Sarukhdn, 1997; Villasefior y Espinosa-Garcia, 1998 y Es-
pinosa-Garcia et al., 2004).

El género Physalis (Solanaceae), con mds de 75 especies
a nivel mundial (Whitson y Manos, 2005), estd integrado
por los subgéneros: Physalis, Physalodendron, Quincula y
Rydbergis. México es el centro de diversidad del subgéne-
ro Rydbergis que incluye a nueve secciones con aproxima-
damente 60 especies, de las cuales 35 son endémicas. En
la presente investigacidn se estudian las diez especies que
constituyen la seccion Angulatae: Physalis acutifolia, P.
ampla, P. angulata, P. crassifolia, P. glabra, P. lagascae, P.
microcarpa, P. philadelphica, P. solanaceus y P. sulphurea
(Martinez, 1999). Estas especies son sinantrépicas, tanto
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arvenses como ruderales, dos de las diez especies se culti-
van y el resto representan recursos genéticos no explorados.
Physalis philadelphica conocida como tomate de cdsca-
ra, es ampliamente cultivada (Serrano-Altamirano, 1998),
mientras que Physalis angulata (tomate milpero) se consi-
dera en proceso de domesticacion y se cultiva en algunas
localidades de Jalisco (Sdanchez-Martinez et al., 2008). Las
poblaciones silvestres con distribucién marginal de ambas
especies cultivadas podrian servir como recursos genéticos
valiosos para su futura experimentacién y el mejoramiento
genético de sus cultivos.

Las especies de la seccién Angulatae se distribuyen en di-
versos ambientes asociados a la hetereogeneidad geoldgica,
eddfica, tipos de vegetacion y hdbitats del pais (Santiagui-
llo-Hernandez et al., 2010). Por lo tanto, el entendimiento
de las determinantes ambientales de la distribucién espacial
de especies de Physalis seccién Angulatae y su modelacion
debe incluir ademads del clima, las propiedades de los suelos,
el relieve del terreno, su altitud y cobertura de vegetacion
(indice normalizado diferencial de la vegetacién, NDVI)
predominantes a través de su dmbito de distribucion geogra-
fica conocida.

El objetivo de este trabajo fue modelar y predecir cudles
variables ambientales son las mds importantes en la determi-
nacion de la distribucion potencial de las especies de estudio.
Se propone que existe un grupo limitado de factores ambien-
tales que definen el nicho ambiental, responsable en gran
medida de la distribucion de las diez especies de Physalis de
la seccion Angulatae. Por otra parte, cada especie debe tener
su propio nicho ambiental que la diferencia de las otras co-
genéricas. En consecuencia se plantea responder la siguiente
interrogante: ;Qué variables ambientales definen la distribu-
cion potencial de las especies de la seccidon Angulatae? Adi-
cionalmente, el conocimiento de la distribucion geografica y
ecoldgica de las especies de la seccion Angulatae en Méxi-
co proporcionard informacion util para el trabajo de campo,
para identificar zonas potenciales para su cultivo y para su
conservacion in situ'y ex situ.

Materiales y métodos

Base de datos. La tabla 1 muestra el nimero de registros
por especie empleados en este estudio. Se elabor6 una base
de datos para las diez especies del género Physalis seccion
Angulatae. Los 524 registros se obtuvieron de la consulta
de los ejemplares de siete herbarios: Herbario Nacional de
México (MEXU); Instituto Politécnico Nacional (ENCB);
Colegio de Postgraduados (CHAPA); Instituto de Ecolo-
gfa (XAL); Universidad de Querétaro (QMEX); Universi-
dad de Guadalajara (IBUG) e Instituto de Ecologia A.C. en
Patzcuaro (IEB). Ademads, la base de datos se incrementd
porque los especialistas del género Physalis proporcionaron
los registros de sus colectas y el primer autor hizo colectas
de campo adicionales. Todos los registros fueron cotejados
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Tabla 1. Especies, acrénimos, y nimero de registros de las diez espe-
cies de Physalis, subgénero Rydbergis, seccion Angulatae empleados
en el modelado de su distribucién potencial.

Especie Acrénimo Nimero
de registros
Physalis philadelphica Lam. PPHIL 101
Physalis crassifolia Benth. PCRAS 73
Physalis solanaceus (Schltdl.) Axelius PSOLA 68
Physalis angulata L. PANGU 63
Physalis lagascae Roem. & Schult. PLAGA 56
Physalis acutifolia (Miers) Sandwith PACUT 53
Physalis ampla Waterf. PAMPL 42
Physalis sulphurea (Fernald) Waterf. PSULP 34
Physalis glabra Benth. PGLAB 20
Physalis microcarpa Urb. & Ekman PMICR 14
Total 524

para tener su correcta identificacion por la especialista del
grupo; asi como sus coordenadas geograficas.

Pruebas de aleatoriedad y andlisis del patron. Los registros
por especie se sometieron a un andlisis de aleatoriedad con
el propdsito de disminuir o eliminar la autocorrelacién in-
herente en los registros espaciales de las especies. Cuando
se presento autocorrelacion espacial en los registros, ésta se
resolvié mediante la aplicacién de pruebas de aleatoriedad
seguidos de un andlisis del patrén por especie conforme el
método propuesto por Cruz-Cdrdenas et al. (2014a).

Modelado de distribucion. Se model6 la distribucidn poten-
cial de las especies con base en los registros conocidos y su
asociacion con variables ambientales climaticas, edaficas,
topograficas y de cobertura vegetal para todo México. El
modelado de la distribucion potencial empled sélo cuatro
de las capas climdticas de WorldClim (BIO1, BIO3, BIO12
y BIO15; Cruz-Cérdenas et al., 2014a). Adicionalmente, se
integraron datos sobre la cobertura vegetal y topografia a
partir de datos de sensores remotos, ademds de datos deta-
llados de las propiedades de los suelos de México (Cruz-
Cdrdenas et al., 2014b). La Tabla 2 muestra las 20 capas
ambientales utilizadas en la modelacién que incluyen 12
variables climadticas, tres variables de suelo, tres de atribu-
tos topograficos y dos de cobertura vegetal estacional. Las
variables seleccionadas generadas para México se basaron
en el trabajo de Cruz-Cdrdenas et al. (2014a), el cual mos-
tré que el uso de componentes principales como predicto-
res ambientales genera modelos predictivos parsimoniosos,
ademds de que las 20 variables predictivas empleadas en la
modelacion estdn libres de multicolinearidad (Cruz-Carde-
nas et al., 2014a). Siguiendo las recomendaciones de Cruz-
Cdrdenas et al. (2014a) de cada componente generado, se
considero sé6lo tomar los valores mds altos de los factores de
carga de las variables para el andlisis de los resultados.
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La configuracién de Maxent fue por defecto (Phillips y
Dudik, 2008), excepto por la desactivacion de los modulos
“Extrapolate” y “Do clamping”. El formato de salida del
modelo fue logistico. Para el modelado de la distribucion
potencial de las especies se empled el 75 % de los regis-
tros de las especies aleatoriamente distribuidas para entre-
nar el modelo y el 25 % restantes para validarlo. El modelo
se transformd a una capa booleana (presencia-ausencia).
En Quantum GIS 1.7.4 (Quantum GIS Development Team,
2012) se clasificé la probabilidad de encontrar a la espe-
cie en 14 entradas. Se tomé como intervalo de probabilidad
elevado para la presencia de especies del 70 al 99 %. De la
salida de Maxent se tom¢6 como umbral de corte el valor lo-
gistico con 10 % de error de omision (Pearson et al., 2007).
El nimero de aciertos se obtuvo cuantificando cuantos re-
gistros de validacion tienen valores logisticos por arriba del
umbral de corte. Se validé el modelo con una prueba bino-

Tabla 2. Capas de los predictores ambientales empleadas en el mo-
delado de la distribucién potencial de las diez especies de Physalis.
La evapotranspiracién real anual (ETRA) se calculé con base en el
modelo de Turc (1954): ETRA = P/ [0.9 + (P/L)?]'?, donde P = Preci-
pitacion total anual (mm), L = 300 + 25T +0.05T° y T = Temperatura
media anual (°C).

Acrénimo  Predictor ambiental
a) Variables climaticas

BIO 1 Temperatura media anual

BIO 3 Isotermalidad (BIO1/BIO7) x100

BIO 4 Estacionalidad de la temperatura (desv. estand. x 100)

BIO 12 Precipitacién anual

BIO 15 Estacionalidad de la precipitacién

ETRA Evapotranspiracién real anual

ETRAH Evapotranspiracion real de la temporada lluviosa del
afio (mayo a octubre)

ETRAS Evapotranspiracion real de la temporada seca del afio
(noviembre a abril)

PPH Precipitacion pluvial de la temporada lluviosa del afio

PPS Precipitacion pluvial de la temporada seca del afo

T™H Temperatura promedio de la temporada lluviosa
del afo

TS Temperatura promedio de la temporada seca del afno
b) Propiedades de suelos

CE Conductividad eléctrica

MO Materia organica

PH Potencial de hidrogeniones
¢) Atributos topograficos

AS Aspecto

AL Altitud

PE Pendiente
d) indices de cobertura de la vegetacion

NDVIH indice normalizado diferencial de vegetacién de los
meses himedos del afio 2009

NDVIS indice normalizado diferencial de vegetacién de los

meses secos del ano 2009
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mial con el software R (R Development Core Team, 2014),
para evaluar si este modelo es mejor que uno aleatorio (P
> 0.5). Ademds, se empled el valor del drea bajo la curva
(AUC) proporcionado por la curva operada por el receptor
(ROC) para evaluar la robustez de los modelos. Se acepta,
en términos generales, que los valores del AUC entre 0.7 y
0.9 para los datos de entrenamiento y de prueba del modelo,
como modelos buenos y aquellos con valores mayores a 0.9
como modelos muy buenos (Peterson et al., 2011).

Resultados

Distribucion conocida de las especies de la seccion Angula-
tae. Las especies de la seccion Angulatae estdn ampliamen-
te distribuidas en el pafs, pero se concentran principalmente
en la Sierra Madre Occidental, Sierra Madre del Sur y la
Faja Volcdnica Transmexicana (Figura 1).

La figura 2 muestra la distribucién geografica conocida de
las diez especies de la seccion Angulatae. Physalis ampla, P.
lagascae 'y P. sulphurea concentran su distribucién en el oc-
cidente y centro del pais. Physalis crassifolia, P. glabra'y P.
acutifolia agrupan su distribucion en el occidente del pafs,
principalmente en la Peninsula de Baja California, P. crassi-
folia es una especie del noroeste de México, P. glabra tiene
registros en la region sur de la Peninsula de Baja California

Tabla 3. Distribucién potencial de las diez especies de la seccién An-
gulatae y sus coincidencias con los tipos de vegetacion propuestos
por (Villasefior y Ortiz, 2014).

Especies Distribucién potencial

Bosque templado, bosque tropical
estacionalmente seco y
bosque tropical himedo

Primer grupo: Physalis
philadelphica, P. angulata,

P lagascae, P. microcarpa,

P ampla'y Physalis solanaceus

Segundo grupo: Physalis
acutifolia, P. crassifolia y
P. glabra

Matorral xerdfilo y bosque
tropical estacionalmente seco

Bosque tropical estacionalmente
seco, bosque templado, bosque
tropical himedo y matorral xeréfilo

P sulphurea

y P. acutifolia a lo largo de la Planicie Costera del Pacifi-
co, a bajas altitudes, con distribucion esporddica en el sur de
Meéxico. Physalis philadelphica y P. angulata se distribuyen
en la mayor parte del pais, excepto en la Peninsula de Baja
California; P. angulata se localiza principalmente en Jalisco,
Tabasco y Chiapas. Physalis microcarpa presenta una distri-
bucidn disyunta, en la parte norte y sur del pais y Physalis
solanaceus se distribuye sobre la Sierra Madre Oriental, la
Faja Volcdnica Transmexicana y las serranfas de Oaxaca.
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Figura 1. Distribucién geogrifica conocida (puntos sélidos) y distribucidn potencial (en color) de las especies sinantrépicas del género

Physalis, subgénero Rydbergis, seccion Angulatae. La distribucion geogréfica conocida corresponde a los registros de las diez especies

de la seccion Angulatae. La distribucidn potencial estd indicada por las barras de colores con diferentes intervalos de probabilidad de
ocurrencia que indican las dreas potenciales donde se pudieran encontrar las especies de la seccion Angulatae.
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que las especies se localicen en las distintas regiones geograficas de México.
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Figura 2. Distribucion conocida y potencial de las diez especies sinantrépicas de Physalis seccion Angulatae. El simbolo @ indica la
distribucion conocida de cada especie. La distribucion potencial en color indica el intervalo de idoneidad de hdbitat o probabilidades de
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Tabla 4. Porcentaje de la importancia total y relativa de los predictores ambientales particulares producidos en el modelado en Maxent. Las
especies estan ordenadas del valor mayor de porcentaje en el PC1. Los valores de la secciéon Angulatae se colocan en la primera fila.

Especie Predictores ambientales Total
(porcentaje explicado)

Seccién Angulatae PC1 (79.0) PC7 (7.8) PC4 (5.7) 92.5
Physalis ampla PC1 (90.7) 90.7
Physalis solanaceus PC1 (86.1) 86.1
Physalis philadelphica PC1 (84.5) 84.5
Physalis microcarpa PC1 (82.4) 82.4
Physalis lagascae PC1 (81.6) 81.6
Physalis angulata PC1 (75.2) PC2 (8.6) 83.8
Physalis sulphurea PC1 (73.4) PC3 (22.6) 96.0
Physalis acutifolia PC1 (47.8) PC4 (33.0) 80.8
Physalis glabra PC4 (43.9) PC2 (30.0) PC7 (23.1) 97.0
Physalis crassifolia PC2 (37.6) PC1 (34.2) PC4 (23.8) 95.6
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Figura 3. Estadistica descriptiva de los predictores ambientales determinantes de la distribucion potencial de diez especies de Physalis
seccion Angulatae. ® = media, & = minimo, € = médximo y desviacidn estdndar representada por las barras.
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Distribucion potencial de las especies de la seccion Angula-
tae. La seccion Angulatae estéd localizada potencialmente en
bosque tropical himedo, bosque tropical estacionalmente
seco, bosque templado y matorral xeréfilo. La distribucion
potencial de dos grupos de especies y de una especie tiene
coincidencias con los tipos de vegetacion de México pro-
puestos por Villasefior y Ortiz (2014). El primer grupo estd
formado por seis especies (P. ampla, P. angulata, P. lagas-
cae, P. microcarpa, P. philadelphica y P. solanaceus). Las
tres especies del segundo grupo son P. acutifolia, P. crassifo-
lia y P. glabra y inicamente P. sulphurea tiene diferentes co-
incidencias a las especies de los otros dos grupos (Tabla 3).

Predictores ambientales y su contribucion. El andlisis de
los predictores ambientales arrojé siete grupos de variables
o componentes principales (PC; Tabla 4), que delimitan la
distribucion de la seccidn Angulatae y de las especies en
particular y la proporcién de la varianza que explica cada
uno de ellos. El grupo PC1 explic6 una elevada proporcion
de la varianza (79 %) registrada en los datos de toda la sec-
cion Angulatae y proporciones de mds de 73 % para siete de
las 10 especies, y sélo el 48 % para una de las tres restantes.
Para dos especies resultaron mds importantes otros dos gru-
pos de predictores, el PC2 para Physalis crassifolia 'y el PC4
para P. glabra. Los factores de carga mds importantes de
las variables en el PC1 fueron: el NDVI de los meses secos
del afio, la materia orgdnica del suelo, el modelo digital de
elevacion (altitud) y el aspecto del terreno. En cambio, los
factores mds altos del PC2 que explican la distribucién po-
tencial de P. crassifolia fueron: la precipitacion total anual;
en cambio, aquellos del PC4 que explican la distribucion de
P. glabra fueron: la isotermalidad y la precipitacién pluvial
durante los meses secos del afio.

Perfiles bioclimdticos de las especies de Physalis seccion
Angulatae. Los valores del NDVIS fluctuaron entre 0.35 y
0.5 lo que sugiere que todas las especies prefieren ambien-
tes que aun en invierno conservan algo de humedad (Figura
3). En cuanto a la materia orgdnica siete especies prefieren
suelos que varian de medianamente ricos a ricos (2.41 a 4.2
%). Sélo P. acutifolia puede desarrollarse en suelos media-
namente pobres (1.21 a 1.8 %; Figura 3) segtin la escala de
materia orgdnica de Velasco-Molina 1983). Siete especies
se distribuyen a altitudes intermedias y unicamente P. acu-
tifolia se encuentra en bajas altitudes (Figura 3). Con res-
pecto a los cambios topograficos y orientacion de la ladera
(aspecto), los promedios de siete especies muestran una pre-
ferencia para una exposicion sur-suroeste y P. microcarpa
prefiere exposiciones sureste (Figura 3).

La prueba binomial aplicada a las diez especies de la sec-
cion Angulatae para la validacién del modelo, obtuvo valo-
res por arriba del umbral de corte (P > 0.05). La precisién
del modelo generada para Physalis ampla, P. microcarpa, P.
solanacea y P. sulphurea fueron estadisticamente similares
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Tabla 5. Areas bajo la curva (AUC) operada por el receptor (ROC),
para los datos de entrenamiento y los de prueba de los modelos resul-
tantes. Las especies estan ordenadas por orden alfabético. Los valores
de la seccién Angulatae se colocan en la primera fila.

Especie Entrenamiento Prueba
Seccién Angulatae 0.929 0.842
Physalis acutifolia 0.947 0.958
Physalis ampla 0.940 0.907
Physalis angulata 0.950 0.936
Physalis crassifolia 0.925 0.892
Physalis glabra 0.893 0.904
Physalis lagascae 0.920 0.942
Physalis philadelphica 0.892 0.927
Physalis microcarpa 0.958 0.929
Physalis solanaceus 0.949 0.940
Physalis sulphurea 0.938 0.951

porque incluyen el 100 % de sucesos con registros de vali-
dacion. Para P. philadelphica (98 %), P. acutifolia (97 %), P.
crassifolia (95 %), P. angulata (93 %) y P. lagascae (90 %)
no fueron estadisticamente diferentes; la precision de estas
cinco especies fue mds alta que P. glabra (86 %) y del con-
junto de la seccion Angulatae (76 %).

La Tabla 5 muestra el drea bajo la curva (AUC) operada
por el receptor (ROC), tanto para los resultados del entrena-
miento como para los de prueba para la seccion Angulatae
y para cada una de las especies estudiadas. Es notorio que
en todos los casos, excepto dos, el drea bajo la curva ROC
resulta mayor de 0.9, lo que indica que los modelos resul-
tantes son modelos muy buenos y que los dos restantes son
modelos buenos (Peterson et al., 2011).

Discusion

Distribucion conocida de las especies de Physalis seccion
Angulatae. El presente trabajo permitié delimitar el hdbitat
de las especies de la seccion Angulatae a altitudes desde
el nivel del mar hasta los 2,500 m, pero principalmente a
altitudes intermedias (2,000 a 2,500 m). Solo P. philadelphi-
ca se distribuye a altitudes mayores (2,700 m). La seccién
Angulatae prospera principalmente en climas cdlidos sub-
himedos propios del bosque tropical estacionalmente seco,
pero también en el bosque templado con climas templados
subhimedos y lluvias en verano y algunas especies en cli-
mas secos. Las especies de esta seccion tienden a concen-
trarse en la Sierra Madre Occidental y del Sur, asi como
la Faja Volcdnica Transmexicana. El modelado sugirié que
la regidn que requiere incrementar las colectas es la Sierra
Madre Occidental, especialmente las partes altas de Sonora,
Chihuahua, Sinaloa y Durango.

Distribucion potencial de las especies de Physalis seccion
Angulatae. Las tres especies de Physalis con distribucion
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potencial amplia (P. lagascae, P. solanaceus'y P. sulphurea)
se desarrollan en los ambientes del bosque tropical estacio-
nalmente seco y del matorral xeréfilo. Santiaguillo-Herndn-
dez et al. (2010) registrd preferencia de estas tres especies
por suelos tipo Feozem. Este reporte se apoya con nuestros
resultados acerca de la importancia de la materia orgdnica,
abundante en suelos tipo Feozem, para la distribucion en la
seccidn y para estas especies.

Con base en los resultados, ocho especies de Physalis
de la seccion Angulatae se agruparon por el tipo de vege-
tacion en que habitan. Por ejemplo, P. ampla, P. acutifolia,
P. angulata, P. lagascae, P. microcarpa, P. philadelphica,
P. solanacea y P. sulphurea se distribuyen tanto en el bos-
que templado como en el bosque tropical estacionalmente
seco. Su nicho ambiental es amplio y podria explicarse por
el cardcter sinantrépico de estas especies, es decir por el
elevado potencial de dispersion y movilidad antropo-de-
pendiente. Physalis philadelphica, la especie de mayor si-
nantropia y la mds cultivada, se desarrolla en la mds amplia
gama de tipos de vegetacidn; su distribucion es similar a
la de Solanum stoloniferum, una especie también semido-
mesticada (Luna-Cavazos et al., 2012). Otras dos especies,
P. crassifolia y P. glabra, prosperan en los climas secos
del matorral xerdfilo y del bosque tropical estacionalmente
seco. Su nicho ecoldgico es mds restringido, sus dreas de
distribuciéon son mds pequefias y también son las menos
sinantrépicas.

Physalis philadelphica y P. angulata tienen algunas
caracteristicas bioclimdticas especiales. Por ejemplo, P.
philadelphica es una de las especies que se distribuye a
mayor altitud y tolera las mds bajas temperaturas prome-
dio de la temporada lluviosa del afio. Estas capacidades le
permiten desarrollarse en gran parte del territorio mexi-
cano y posiblemente por ello es la especie que se cultiva
mds ampliamente. Physalis angulata se distribuye en los
intervalos mds amplios de altitud y bajo las condiciones
mds elevadas de evapotranspiracion real anual. En Jalisco
coinciden las dreas de cultivo de ambas especies (San-
tiaguillo-Herndndez et al., 2010). Otras dreas que pare-
cen idoneas para el cultivo de P. angulata se localizan
en Michoacdn, Guerrero y Tabasco, en lugares donde la
temperatura media fluctda entre 20 y 22 °C, intervalo de
temperatura que requiere el cultivo de P. philadelphica
(Serrano-Altamirano, 1998).
¢ Existe un patron de factores ambientales que determina la
distribucion potencial de la seccion Angulatae? 1Los resul-
tados de este estudio, soportan la hipdtesis de que existe un
patrén de factores que delimitan la distribucién de ocho de
las diez especies de la seccion Angulatae, es decir, ocho es-
pecies explicaron su distribucién por las mismas variables.
Tales variables incluyeron un espectro de factores ambien-
tales pertinentes y no sélo las variables climdticas que son
el estdndar en el modelado de la distribucion de especies.
Se muestra que las capas ambientales no convencionales
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incluidas en este trabajo, resultaron importantes y determi-
naron parcialmente estos patrones.

Para Martinuzzi et al. (2008), los valores del NDVIS du-
rante la temporada seca del afio varfan de bajos a interme-
dios (0.35-0.5) y sugieren la presencia de matorral y bosque
abierto. Para las ocho especies de la seccion Angulatae el
NDVIS indica, si bien, éstas crecen en la temporada hime-
da, prosperan principalmente en ambientes con cobertura
vegetal que varfa de baja a intermedia, atin en la estacion
seca del afio. Esto coincide con las observaciones de campo
y con los registros en las etiquetas de herbario y el hecho de
que a menudo crecen en hdbitats sinantrépicos. Otras dos
especies (Physalis crassifolia 'y P. glabra) para este mismo
factor tienen comportamiento diferente.

Estd bien documentado que la materia orgdnica del suelo
mejora sus propiedades fisicas, quimicas y bioldgicas y que
su cantidad depende de factores como la incorporacion de
restos organicos, la textura del suelo, la aireacién, la hume-
dad y los factores climdticos (Julca-Otiniano et al., 2006).
De todas las especies estudiadas, unicamente Physalis acu-
tifolia, crece en suelos pobres en materia organica. El uni-
co reporte conocido de respuesta similar es para Physalis
puberula Fernald una especie de la seccion Coztomatae del
género Rydbergis la cual también se desarrolla en suelos po-
bres en materia orgdnica (Mera-Ovando, 1987).

La importancia de la altitud, radica en que ésta determina
en gran medida los pardmetros de casi todos los elementos
climdticos como la temperatura, precipitaciones y radiacion
solar. Todas las especies de la seccion Angulatae se distribu-
yen en altitudes intermedias, con excepcién de P. acutifolia
que se localiza en bajas altitudes (Santiaguillo-Herndndez
et al., 2010) y de P. angulata y P. lagascae que también se
reportan desde el nivel del mar (Vargas-Ponce er al., 2003).
Por otra parte, el aspecto influye en la incidencia de luz y en
las caracteristicas del suelo y este en la distribucion geogrd-
fica de las especies, por lo que su inclusién y andlisis en el
patrén de distribucién de las especies resultd pertinente. El
aspecto, por s{ mismo, es una variable ambiental relevante
en cualquier sistema montafioso y en este contexto, las es-
pecies de Physalis estudiadas presentaron preferencias por
laderas con orientacion sur.

Estudios recientes han mostrado la importancia de incluir
variables no climdticas para mejorar el valor predictivo de
los modelos. Por ejemplo, Dubuis ef al. (2013) modelaron
la distribucion de 115 especies en Suiza, con solo datos cli-
mdticos, y con una amplia gama de otros factores. Su tra-
bajo mostré que los factores mejoraron considerablemente
las predicciones del modelado, destacdndose el valor de pH
y el nitrégeno del suelo. Coudun et al. (2006) modelaron
la distribucion de Acer campestre y encontraron que el va-
lor de pH tenfa una influencia mds importante que la de los
factores climdticos. Llama la atencion que en este trabajo el
valor de pH resulté ser un factor ambiental poco relevante
para la distribucion de las especies de Physalis, a pesar de
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que en un estudio de especies arvenses de la region de Pue-
bla y Tlaxcala fue determinante para la formacién de comu-
nidades (Vibrans, 1998). Debe aclararse que las especies de
la seccion Angulatae generalmente ocurren sobre suelos que
varfan de neutros a alcalinos; mientras que en los trabajos
de Dubuis et al. (2013) y de Coudun et al. (2006) el pH con-
tribuy6 a explicar la distribucién de especies acidofilas. Por
otra parte, la heterogeneidad ambiental climdtica en nuestra
region de estudio es considerablemente mayor que en la de
aquellos estudios.

La precipitacion total anual es el factor climatico mds im-
portante que explica la distribucion de P. crassifolia. Para P.
glabra los factores mds importantes en su distribucién por
orden de importancia son la isotermalidad y la precipitacion
pluvial durante los meses secos del afio. La distribucion de
la lluvia a lo largo del afio en México es de suma impor-
tancia para la vida vegetal y su distribucion geogrdfica en
la Republica Mexicana estd intimamente ligada, entre otros
factores, con la orografia y con la circulacién del aire atmos-
férico; aproximadamente 70 % de la precipitacion pluvial se
registra durante los meses de mayo a octubre (Garcia, 2003).
En México, la isotermalidad, tiene una gran variacién térmi-
cay estd influenciada principalmente por la altitud.

Conclusiones

Este trabajo muestra que la gama de factores ambientales
empleados influencian determinantemente en la distribu-
cion de las diez especies de la seccion Angulatae estudiadas.
Se coincide con otros trabajos recientes que sugieren que
una ampliacion pertinente de los predictores ambientales
mejora el valor predictivo de su modelado y enriquece la
informacidn sobre la ecologia de las especies (Williams et
al., 2012).

Los datos analizados indican que las especies de Physalis
seccién Angulatae estan distribuidas en todo México, pero
concentradas mayoritariamente en la Sierra Madre Occi-
dental, la Sierra Madre del Sur y la Faja Volcdnica Trans-
mexicana. Habitan principalmente las regiones subhtiimedas
- tropicales y templadas - hasta dridas, pero con cierta hu-
medad durante los meses secos del afio y son escasas en la
vegetacion muy humeda. El andlisis identificé al grupo de
variables que definen el nicho ambiental de ocho especies
de la seccion Angulatae; mientras que otros predictores de-
finen al nicho ambiental de las otras dos especies.

Finalmente y a partir de los resultados mostrados en este
trabajo, se propone que en la modelacion de especies de
plantas se deben incluir integralmente variables de clima,
de relieve del terreno, caracteristicas del suelo (no solo ti-
pos) y de cobertura vegetal. Otros predictores ecoldgicos
y biolégicos, como son la radiacion solar, las interacciones
bioldgicas y la influencia humana directa, pueden ser tam-
bién de gran interés en el modelado de la distribucion de
especies de plantas.
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