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Introducción

La  disciplina,  que puede  considerarse  parte  de  la macroecolo-

gía o  la  biogeografía,  de  modelar  las  áreas  de  distribución  de  las

especies  utilizando  los  así llamados  «modelos  de  nicho»,  ha cre-

cido explosivamente  en  los últimos  20  años  (Guisan et al.,  2013).

Una característica  curiosa  de  esta  nueva  disciplina,  nueva  relati-

vamente, ya  que  hay  antecedentes  desde  la década  de  1970  (Soto,

Giddings y Gómez,  1996), es  el predominio  de resultados  prác-

ticos sobre  la claridad  conceptual  (McInerny  y Etienne,  2012).

La abundancia  de  datos de presencias  (Gaiji et al.,  2013), la dis-

ponibilidad  de  datos de  coberturas  climáticas  mundiales (e.g.,

Hijmans,  Cameron,  Parra,  Jones  y  Jarvis,  2005)  o nacionales

(e.g., Cuervo-Robayo  et al., 2014),  y la  variedad  de  programas  de

cómputo  que  correlacionan  presencias  con coberturas  ambien-

tales para  estimar  mapas  (Franklin,  2009) han  permitido  una

explosión  en  el número  de aplicaciones,  algunas  de  las  cuales

pueden adolecer  de  problemas  conceptuales.

Un  ejemplo  de  lo  anterior  es  la extendida  costumbre  de  con-

siderar «modelación  de  nichos  (ENM)»  y «modelación  de  áreas

de distribución  (SDM)»  como  sinónimos  (Elith  y Graham,  2009;

Elith  y  Leathwick,  2009).  Estos  2 términos no  son equivalentes

y percibirlos  como  tales  lleva a  confusión  y problemas de inter-

pretación  de resultados.  La  aplicación  de  métodos  correlativos

a puntos  de  presencias  de  una especie  para  identificar  variables

ambientales asociadas  permite  sin duda crear mapas que se  pue-

den interpretar  de  diversas maneras,  incluyendo  distribuciones,

potenciales  o  actuales,  de una  especie.  Pero  independientemente

del aspecto  estrictamente  semántico, existe  una  clara  diferen-

cia entre  modelar  nichos  o modelar  distribuciones (Peterson  y
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Soberón,  2012;  Warren,  2012), y  el propósito  de esta  opinión

es discutir  y ejemplificar  esta  diferencia.  Insistimos en  que el

punto  no  es meramente  semántico,  sino  conceptual  y  está  en  la

raíz de  las  disciplinas de  ENM  y SDM.

La  «dualidad  de  Hutchinson»

Una  forma  clara  y gráfica de  discutir  la diferencia  entre

ENM y SDM  es  utilizar  la llamada  «dualidad  de Hutchinson»

(Colwell y Rangel,  2009),  que es  una  hipótesis  propuesta  por

Hutchinson  (1957)  sobre la correspondencia  entre el espacio

geográfico y el espacio  de  nicho,  abstracto  y multidimensional.

En la figura  1 se  ilustra esta  dualidad.

Esta correspondencia  se  hace  evidente y se  puede  operacio-

nalizar (Hijmans,  Phillips,  Leathwick,  Elith  y Hijmans,  2015)

cuando se  impone  una retícula  de  resolución  dada,  con una

proyección  específica,  sobre la región  de interés  y se  procede

a obtener  los  valores de  las  variables  usadas  para  el espacio

de nicho  mediante  coberturas  ambientales  en  formato  «raster»

(Hijmans  et  al.,  2015;  Peterson  et al., 2011). Si  bien  a cada  punto

de  la  retícula  geográfica  (que  llamaremos  G)  corresponde  un

único  punto  del  espacio  ambiental  (que  llamaremos  E),  lo  contra-

rio no  es  verdad  necesariamente  porque puede  haber 2 regiones

del planeta con valores de  las  variables ambientales  iguales  o

similares. Esta  posibilidad  en  la práctica  desaparece  cuando se

usan suficientes  variables,  con la precisión  adecuada  (Aiello-

Lammens,  Boria,  Radosavljevic,  Vilela  y Anderson,  2015). En

este caso  se  establece  una  relación  1:1 entre los  puntos del espa-

cio G y los del espacio  E.  La  modelación  correlativa de  nichos

permite entonces  crear un  objeto  en  E que es  posteriormente

«proyectado»  a G,  como  se  describe  abajo.  Es  importante  reco-

nocer, no  obstante,  que estos espacios  tienen  topologías  muy

diferentes, que puntos  muy  lejanos en  el espacio  geográfico  pue-

den ser muy  similares  en  el espacio  ambiental  y  que puntos muy
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Figura 1. La dualidad de Hutchinson en 3 variables climáticas. Sobre el espacio geográfico se colocaron 4,000 puntos con coordenadas al azar (mapa, denotado por

G) y se extrajeron los valores de  3 variables bioclimáticas correspondientes a cada punto (dispersograma en  3 dimensiones, denotado por E). En este caso existe una

correspondencia 1 a  1 entre puntos de E  y de  G.

cercanos  en el  espacio  geográfico  pueden  ser  muy  diferentes  en

el ambiental.

La primera  y obvia  razón,  entonces,  por la cual  SDM  y  ENM

son diferentes,  es  que las  áreas de  distribución  son  subconjuntos

del espacio  G, mientras  que los  nichos son objetos  en  E.  A despe-

cho de que  exista  una relación 1:1 entre G y E,  se  trata  de objetos

esencialmente diferentes,  que  «habitan»  espacios  muy  distintos,

con propiedades  topológicas  diferentes.  Sin embargo,  existe  una

razón  aún más  fundamental  para  establecer  la diferencia  entre

ENM y SDM.

El  diagrama  BAM

Entre  los  factores  que  determinan  causalmente  el área  de

distribución de  una especie,  se  encuentran  sus  tolerancias

ambientales (su  nicho  fundamental),  la  presencia  o ausencia  de

otras especies  (polinizadoras,  dispersoras,  competidoras,  depre-

dadoras,  etc.)  y las  posibilidades  de dispersión en períodos  de

tiempo y  desde  áreas  originales  relevantes  (Cain,  1944;  Gaston,

2003; Good,  1931;  Udvardy,  1969). Dicho  en  otras  palabras,

un área  de distribución,  en  general,  depende  de  muchos  facto-

res, más  que  el simple  nicho  fundamental  de  la especie.  Una

manera  muy  simplificada  de  expresar  lo  anterior  es  el llamado

«diagrama BAM»  (Soberón  y  Peterson,  2005), ilustrado  en la

figura  2.

El diagrama  BAM muestra  que una especie  tiene altas pro-

babilidades de ser observada  en  aquellas  regiones  del planeta

donde: i)  existan  las condiciones  abióticas  necesarias,  simbo-

lizadas por  «A»; ii)  existan  las  condiciones  bióticas  favorables

(«B»),  en otras  palabras,  el medio  biótico  de  la  especie  (McGill,

Enquist, Weiher  y Westoby,  2006)  y iii) hayan  estado  accesi-

bles a  la dispersión  de  la especie  desde  la región  de su  origen

histórico, o bien  desde  alguna  región  definida  en  un momento

temporal relevante  («M»), esto  es,  la  región  del planeta  accesi-

ble a la dispersión  (Svenning  y Skov,  2004), lo  cual  es  un  asunto

esencialmente  histórico  (Hortal, Lobo y Jiménez-Valverde,

2012). Por ejemplo, qué partes  de  Norteamérica  han  estado  acce-

sibles  desde  el último máximo  glacial,  a  partir  del  Eje Neovolcá-

nico. La  zona  denotada  por GO,  o área ocupada  es  la intersección

de favorabilidad  biótica y  abiótica, y  de  accesibilidad  histórica.

La especie  puede  ser observada/recolectada  en  esa región.

Por definición,  las  variables ambientales  en  GO constituyen  el

nicho  realizado  (NR). La  zona  GI es  una región  con condiciones

favorables pero  que se  ha  mantenido  fuera de las  capacidades  de

dispersión de  la  especie.  La región  A es  favorable  a  la especie

si se  hace  abstracción  de las interacciones  y  por lo  tanto  su

G

A = GA

M

B
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GO

Figura 2. El  diagrama BAM es una  representación idealizada del espacio

geográfico G,  donde se ilustran diferentes regiones. Los puntos rellenos repre-

sentan observaciones de  poblaciones «fuente», denotadas por G+ y que por ser

observaciones dependen de la calidad del muestreo. Los círculos abiertos son

poblaciones «sumidero». Cualquier algoritmo correlativo trabaja sobre estos

puntos, abiertos y llenos.
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Figura 3. Modelo de nicho (elipsoide, fig.  3a) del complejo C. nigrescens y su proyección en la geografía, o  modelo de distribución (mapa, fig. 3b).  Los puntos grises

corresponden a los sitios con ambientes fuera del nicho de la especie. Los círculos en  negro, tanto en  el espacio de nicho como en el mapa, son las observaciones

procedentes de GBIF. Los puntos en  el espacio de  nicho son más  idóneos mientras más  cerca estén del centroide de la  elipse. En la versión a color de  la figura, un

color verde indica cercanía al centroide (alta idoneidad ambiental) y un color rojo, lejanía del centroide (baja idoneidad ambiental).

medio  ambiente  corresponde  a  la idea  de «nicho fundamental»

de Hutchinson  (1957),  aunque  más  específicamente,  a la parte

del nicho  fundamental  que  existe en una región  dada,  en  un

período dado  (Jackson  y Overpeck, 2000) y que  simbolizamos

con N*F,  o el  nicho  existente.  Las relaciones  entre  nichos  y áreas

se describen  en la tabla  1 y  se  detallan  en  Peterson  et  al.  (2011).

Resulta entonces  que cuando  se  utilizan  algoritmos  corre-

lativos para  modelar  distribuciones  de  especies, el  algoritmo

combina las  presencias  y las  capas  ambientales  para  generar  un

objeto  (tabla,  fórmula,  conjunto)  en  el espacio  E,  que  es  pos-

teriormente  proyectado  a G como  consecuencia  de  la dualidad

de Hutchinson  (Guisan  y  Zimmermann,  2000;  Peterson  et al.,

2011). Sin  embargo,  en  los modelos  correlativos el  investiga-

dor muy  raramente  incluye  explícitamente  las  capas  B y M;

algunas excepciones  son Araújo y Luoto  (2007) y Heikkinen,

Luoto, Virkkala,  Pearson  y Korber  (2007).  Así,  en  una  mode-

lación correlativa, ni  las interacciones  ni  los  factores históricos

y de  dispersión  son tomados  en cuenta  explícita  y directamente

(Barve  et al.,  2011). En  este  caso  se  modelan  los  ambientes  A,  y

la proyección  a G es  una distribución potencial  (Peterson,  Papeş

y Soberón,  2015).  Vemos entonces  que SDM  se  refiere  a  modelar

objetos en G. Estos  pueden  ser  considerados  áreas  potenciales

(A o GI), si  se  ignoran  los efectos  de  B y M,  o  áreas  ocupadas

(GO),  si  se  cuenta  con información  sobre B y  M. A su  vez,  ENM

se refiere  a  modelar  condiciones  ambientales,  que se  aproximan

más o  menos  a  N*F o  a  NR dependiendo  del algoritmo,  de  la

Tabla 1

Relaciones entre nichos y áreas.

Espacio G Espacio E

A (área potencial) N*F (nicho existente)

Go (área ocupada) NR (nicho realizado)

Gi (área invadible) Nicho realizado acotado por movimientos

Observaciones Modelo de nicho. Probablemente intermedio

entre N*F y NR

configuración  del  BAM  y  de  la calidad  de  las observaciones

(Qiao,  Soberón  y  Peterson,  2015;  Saupe  et al.,  2012). Obtener

aproximaciones al NF es otro  problema  y  no  lo  discutiremos  en

esta breve  nota.

Para ilustrar lo  anterior,  usamos  como  ejemplo  un  complejo

de 3 especies  de  musaraña,  Cryptotis  nigrescens  sensu  lato  (el

complejo  incluye  C.  mayensis,  C. merriami  y C.  nigrescens;

fig. 3), con 31  observaciones  obtenidas  del  Global Biodiversity

Information Facility.  Usando  un  algoritmo  de  elipsoides  de  volu-

men  mínimo  (Osorio-Olvera,  Barve, Barve  y  Soberón,  2016)

estimamos un  ENM  para  C.  nigrescens. Este  ENM  está  en  el
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Figura 4. Dos predicciones del área de  distribución a partir de 2 puntos de

inicio diferentes. A, es un inicio cercano al  área ocupada de la  especie (puntos

negros en la figura 3b);  B, es un inicio muy  lejano al  área original, simulando la

introducción de la especie a  Brasil. La escala de colores representa la densidad

relativa (respecto al  máximo, en rojo) de individuos. En la versión en blanco y

negro, las  densidades máximas se encuentran hacia el centro de  las  2 regiones

del mapa.
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espacio E, representado  por el elipsoide  azul  de  la figura  3a. La

proyección  del modelo  en  el espacio  geográfico  (fig. 3b)  muestra

2 áreas  favorables  a  la especie,  una en  Centroamérica,  cercana

a los  puntos  de  observaciones,  y  otra  en Sudamérica,  donde

la especie  no existe.  Las hipótesis  sobre M  se  pueden  explo-

rar usando  modelos basados  en  procesos  (Barve  et al.,  2011;

Osorio-Olvera,  Falconi  y  Soberón,  2016;  Schurr et al., 2012).

Una hipótesis  que  restringiera  la M  a  la región  donde  el com-

plejo  de  C.  nigrescens  ha  existido históricamente  produciría  un

SDM en Centroamérica.  Otra hipótesis  basada  en  una hipotética

invasión  de  la especie  a  Brasil  crearía  un  SDM  completamente

distinto, en el occidente  de  Brasil  (fig. 4).

Conclusión

En  el  trabajo  científico  es  esencial  utilizar  rigurosamente  la

terminología.  Considerar  que los modelos  de  nicho  (ENM)  y  los

modelos de  áreas  (SDM) son  lo  mismo,  o que la terminología

es «neutral»  (Elith  y Leathwick,  2009),  conduce  únicamente  a

dificultar  la claridad  conceptual y  la  comunicación  entre cientí-

ficos. Es  obvio  que existe  una íntima  e interesante  relación  entre

nichos y áreas  de  distribución,  que es  lo  que permite  modelar  las

segundas mediante  los primeros.  Sin  embargo,  no  se  gana nada

considerando los 2 procesos de  modelación  como  sinónimos.

Sugerimos que se  evite hacerlo  y se  usen  los términos SDM y

ENM según  resulten  apropiados  al objeto  de  cada  estudio.
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Peterson, A. T., Papeş, M.  y Soberón, J.  (2015). Mechanistic and corre-

lative models of ecological niches. European Journal of Ecology, 1,

28–38.

Peterson, A. T. y Soberón, J.  (2012). Species distribution modeling and  ecolo-

gical niche modeling: getting the concepts right. Natureza & Conservacao,

10,  1–6.

Peterson, A. T., Soberón, J.,  Pearson, R.  G., Anderson, R., Martínez-Meyer, E.,

Nakamura, M., et al. (2011). Ecological niches and geographic distributions:

monographs in  population biology.  Princeton: Princeton University Press.

Qiao, H., Soberón, J.  y Peterson, A. T. (2015). No silver bullets in correlative

ecological niche modelling: insights from testing among many potential

algorithms for niche estimation. Methods in  Ecology and Evolution,  6,

1126–1136.

Saupe, E. E.,  Barve, V., Myers, C. E.,  Soberón, J., Barve, N., Hensz, C. M., et al.

(2012). Variation in  niche and distribution model performance: the need for

http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0005
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0010
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0015
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0020
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0020
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0020
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0020
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0020
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0020
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0020
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0020
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0020
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0020
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0020
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0020
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0020
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0020
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0020
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0020
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0025
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0030
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0035
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0040
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0045
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0050
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0055
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0060
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0065
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0070
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0075
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0080
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0085
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0085
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0085
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0085
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0085
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0085
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0085
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0085
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0085
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0090
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0095
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0095
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0095
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0095
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0095
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0095
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0095
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0095
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0095
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0095
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0095
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0095
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0095
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0095
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0095
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0095
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0100
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0105
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0110
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0115
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0120
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0125
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0130
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0135
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0140
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145


J. Soberón et al. / Revista Mexicana de Biodiversidad 88 (2017) 437–441 441

a priori assessment of key causal factors. Ecological Modelling, 237-238,

11–22.

Schurr, F. M.,  Pagel, J., Cabral, J.  S., Groeneveld, J., Bykova, O., O’Hara, R.

B., et al. (2012). How to  understand species’ niches and range dynamics: a

demographic research agenda for biogeography.  Journal of  Biogeography,

39, 2146–2162.

Soberón, J. y Peterson, A. T. (2005). Interpretation of models of fundamental

ecological niches and species’ distributional areas. Biodiversity Informatics,

2, 1–10.

Soto, M., Giddings, L. y Gómez, M. (1996). Algunos usos de bioclimas: un

sistema especializado de  información geográfica. Boletín de Investigaciones

Geográficas Núm Especial,  4, 63–83.

Svenning, J. C.  y Skov, F. (2004). Limited filling of the potential range in

European tree species. Ecology Letters,  7, 565–573.

Udvardy, M.  (1969). Dynamic zoogeography, with special reference to  land

animals. New York: van Nostrand Reinhold.

Warren, D. L. (2012). In defense of ‘niche modeling’. Trends in Ecology &

Evolution, 27, 497–500.

http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0145
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0150
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0155
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0160
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0165
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0170
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30061-1/sbref0175

	Diferencias conceptuales entre modelación de nichos y modelación de áreas de distribución
	Introducción
	La «dualidad de Hutchinson»
	El diagrama BAM
	Conclusión
	Agradecimientos
	Referencias


