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Resumen

Presentamos un diagnóstico del estado actual de conocimiento en México sobre 2 grandes temas de la ecología de ecosistemas: la dinámica
hidrológica y los flujos de nitrógeno y fósforo de los ecosistemas terrestres. Una revisión de la literatura en revistas indizadas (1990 a 2016)
arrojó 100 publicaciones, aproximadamente la mitad de cada tema, de 135 autores nacionales y 63 del extranjero, la mayoría en la última década.
Un grupo reducido de sitios representativos de matorrales xerófilos, bosques tropicales caducifolios, bosques templados y bosques de niebla han
sido intensamente estudiados. Son escasos los trabajos con un enfoque integral, y pocos estudios exploran las interacciones agua-nutrientes. La
mayoría de los trabajos son de corto plazo (< 5 años) y a escala espacial pequeña (parcela, ladera o cuenca). La incorporación de metodologías más
sofisticadas (isótopos estables, sensoría remota, torres «Eddy Covariance») y el trabajo en redes nacionales han permitido fortalecer la investigación
ecosistémica en México. Gradualmente se han mejorado las condiciones para abordar vacíos de información y las oportunidades de incidir en la
toma de decisiones sobre la gestión del agua, protección de hábitats críticos para la provisión de servicios ambientales, la conservación y el manejo
de ecosistemas.
© 2017 Universidad Nacional Autónoma de México, Instituto de Biología. Este es un artículo Open Access bajo la licencia CC BY-NC-ND
(http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/).
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Abstract

Here we assess the current state of the art of two major research fields in ecosystem ecology in Mexico: hydrological dynamics and fluxes of
nitrogen and phosphorus of terrestrial ecosystems. This assessment was based on a review of published indexed papers (1990 to 2016). We found
100 papers, approximately half in hydrology and half in biogeochemistry, authored by 135 Mexican and 63 international scientists. Most of these
studies were published in the last decade. A small group of field sites from desert scrub, tropical dry forests and temperate and cloud forests have
been intensively investigated. Research with an integrated approach are scarce (most studies analyzed one or a few components of the hydrology
or nutrient cycling in relation to abiotic factors) and fewer investigated water-nutrient interactions. Most of the studies were short-term (< 5 years)
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and were conducted at the plot, slope or watershed spatial level. New methodologies (stable isotopes, remote sensing, Eddy Covariance towers)
and collaborative research networks have substantially advanced ecosystem research in Mexico. Gradually, the ability to investigate research gaps
of ecosystem function have improved the opportunities to inform decisions regarding water management, protection of critical habitats for the
provision of ecosystem services, conservation and ecosystem management.

© 2017 Universidad Nacional Autónoma de México, Instituto de Biología. This is an open access article under the CC BY-NC-ND license
(http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/).

Keywords: Ecohydrology; Precipitation partition; Soil water content; Evapotranspiration; Runoff; Fluxes; Nutrients

Introducción

La ecología como disciplina científica dentro de la biolo-
gía surge del análisis de la relación entre los organismos y su
ambiente. Inicialmente dominó un enfoque de investigación en
los individuos, poblaciones y comunidades, centrándose en estu-
diar y describir los mecanismos que han permitido el proceso
evolutivo de las especies, incluyendo los factores que determinan
la distribución y la abundancia de sus poblaciones y la estruc-
tura y dinámica de las comunidades bióticas que constituyen; lo
que denominamos genéricamente como la «historia natural» del
mundo biológico. Con el surgimiento de la teoría de sistemas
a comienzos del siglo pasado, y su incorporación en la ecolo-
gía varias décadas después, se comenzó a estudiar al fenómeno
biológico a escalas por encima del nivel organísmico, identi-
ficando a los ecosistemas como la conformación de sistemas
complejos integrados por agentes bióticos y abióticos interac-
tuando en un espacio y tiempo determinados. En contraste con
la ecología organísmica, la ecología de ecosistemas centra su
atención en los procesos funcionales del ecosistema a diferentes
escalas de tiempo y espacio, mediante el análisis de sus almace-
nes, balances y flujos de agua, energía y nutrientes. Conforme
se ha ido reconociendo la crisis ambiental global (Millennium
Ecosystem Assessment, 2005) resulta imprescindible entender
procesos ecológicos por encima del nivel organísmico, por lo
que el dominio de la perspectiva analítico-reduccionista de la
biología de los organismos ha ido cediendo el paso a un enfoque
más sistémico y funcional de los ecosistemas a escalas local,
regional y global.

Las investigaciones en el campo de la ecología de ecosis-
temas, con un enfoque funcional de los ecosistemas terrestres
de México, iniciaron formalmente a principios de la década de
1980 con estudios cuantitativos, principalmente sobre produc-
tividad primaria y ciclos de nutrientes en bosques tropicales y
templados. La presencia de estaciones de campo en algunas de
las áreas naturales protegidas de México fue un detonador impor-
tante para impulsar la investigación ecológica con un enfoque
ecosistémico en el país. Inicialmente dominaron los estudios de
carácter descriptivo. La innovación y la adopción de nuevas tec-
nologías (p.ej., isotopía estable, percepción remota, el uso de
torres «Eddy Covariance», registradores automáticos de datos
en tiempo real), enfoques filogenéticos y análisis de metadatos,
entre otros, han permitido diseñar estudios que integran varia-
bles ambientales y biológicas a diferentes escalas y analizar las
interacciones, logrando con ello una mejor aproximación para
identificar los mecanismos y factores que regulan la dinámica
del agua y los flujos de nutrientes en los ecosistemas.

La investigación ecológica con un enfoque ecosistémico es
por naturaleza multidisciplinaria y colectiva, por lo que el sur-
gimiento de redes y programas multi-institucionales ha sido
un elemento necesario y a la vez detonador de esta investiga-
ción en México (Maass, Díaz-Delgado, Balvanera, Castillo y
Martínez-Yrízar, 2010). Tal es el caso de la Red Mexicana de
Investigación Ecológica a Largo Plazo (Red Mex-LTER) creada
en de la Red Mexicana de Investigación Ecológica a Largo
Plazo (Red Mex-LTER) creada en 2004 como una iniciativa
para consolidar la investigación sobre la estructura y el fun-
cionamiento de los ecosistemas terrestres y acuáticos del país.
Esta red incluye 11 sitios representativos de distintos ecosiste-
mas de México (Burgos et al., 2007; Maass, Equihua y Jardel,
2008). La investigación que se desarrolla en estos sitios aborda
7 áreas temáticas con un enfoque de investigación socioam-
biental de largo plazo que ha permitido crear una plataforma
de bases de datos para la toma de decisiones (Jardel, Maass y
Rivera-Monroy, 2013; Rivera-Monroy et al., 2008). Así mismo,
la conformación del Programa Mexicano del Carbono (PMC)
en 2005 (Vargas et al., 2012) y de las recientemente creadas
redes temáticas del Consejo Nacional de Ciencia y Tecnolo-
gía (Conacyt), como la Red de Ecosistemas (EcoRed-Conacyt),
han estimulado la investigación de corte ecosistémico en nuestro
país. Como veremos más adelante, esto se refleja en los artículos
publicados en la última década y en el aumento en el número de
trabajos que analizan los patrones y procesos en una mayor varie-
dad de tipos de ecosistemas en México, aunque el énfasis sigue
siendo en la parte aérea del ecosistema y en el componente de
plantas leñosas. El funcionamiento del componente subterráneo
ha sido menos estudiado debido a las dificultades metodoló-
gicas asociadas al trabajo en el perfil del suelo. En general,
dada su complejidad, son aún escasos los estudios integrales
de los patrones y procesos del funcionamiento de los ecosis-
temas tanto en México como a nivel mundial (Escobar et al.,
2008).

El presente trabajo responde a la iniciativa de la Sociedad
Científica Mexicana de Ecología (SCME), que en 2014 organizó
el simposio «La ecología en México: retos y perspectivas». Este
esfuerzo de recopilación de información y análisis del estado
del arte sobre la estructura y funcionamiento de los ecosistemas
terrestres de México es importante porque permite identificar
temas que aún no han sido estudiados y estimular la investi-
gación para llenar vacíos de información. Complementa otros
esfuerzos de interés similar, como la publicación del libro Capi-
tal Natural  de  México  en el 2008 por la Comisión Nacional
para el Conocimiento y Uso de la Biodiversidad (Conabio), y
otros de carácter más amplio, como la revisión que presenta el

http://creativecommons.org/licenses/by-nc-nd/4.0/
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libro Una  mirada  al  conocimiento  de  los  ecosistemas  de  México
por Balvanera, Arias, Rodríguez-Estrella, Almeida y Schmit-
ter (2016). El trabajo que aquí presentamos está enfocado a la
investigación básica sobre 2 grandes temas de la ecología de
ecosistemas terrestres: la dinámica hidrológica y los almacenes
y flujos de nitrógeno (N) y fósforo (P).

Objetivos

El objetivo del presente trabajo fue realizar un análisis del
estado actual del conocimiento sobre los ecosistemas terrestres
de México desde el punto de vista de la dinámica hidrológica y
los almacenes y flujos de N y P, basado en una recopilación de la
información disponible en la literatura científica en los últimos
25 años.

Los estudios relacionados con el ciclo del carbono (C) en
México, inherentemente vinculado a los ciclos de agua y nutrien-
tes del ecosistema (Hastings, Oechel y Muhlia-Melo, 2005;
Vargas et al., 2012) no forman parte de la presente revisión. La
información sobre ese tema se puede consultar en las Síntesis
Nacionales publicadas por el Programa Mexicano del Carbono
(PMC) en su portal de internet (http://pmcarbono.org/pmc/).

Con base en nuestra revisión, presentamos primero una
síntesis cuantitativa de la tendencia temporal del número de
publicaciones en cada tema analizado (dinámica hidrológica
y almacenes y flujos de N y P). Hacemos una revisión de los
tipos de ecosistemas y número de sitios estudiados, los objeti-
vos de investigación en cada uno de los 2 temas, de los aportes
al conocimiento y de su aplicación para resolver problemas.
Continuamos con un análisis de las instituciones académicas
mexicanas y del extranjero participantes en las publicaciones,
así como de los programas de educación superior en México
que ofrecen cursos de Ecología de Ecosistemas y participan en
la formación de recursos humanos en este campo. Finalizamos
señalando algunos vacíos de conocimiento, retos y perspectivas
de investigación sobre estos 2 temas del funcionamiento de los
ecosistemas, y una conclusión general.

Métodos

La presente síntesis está basada en una búsqueda de
artículos científicos publicados de 1990 a 2016 en revistas
indizadas en la base de datos de la International Science
Indexing (ISI) Web of Knowledge (http://apps.isiknowledge.
com) y de EBSCO Electronic Journal Service (EJS, http://
ejournals.ebsco.com/Login.asp). Somos conscientes de que
existe una gran variedad de fuentes de información (revistas
no indizadas, libros, capítulos de libro, reportes, informes, etc.);
sin embargo, limitamos la búsqueda a dichas bases de datos por
ser de las más completas sobre artículos publicados en revistas
indizadas a nivel internacional.

Realizamos la búsqueda usando las palabras clave: ciclo
hidrológico, ecohidrología, partición de la precipitación, lluvia,
interceptación, escurrimiento, escorrentía, infiltración, evapo-
transpiración, transpiración, flujos de nutrientes, micorrizas,
fijación biológica, nitrógeno, fósforo, amonio, nitrato, ecosis-
tema y México, en español y en inglés. Filtramos la búsqueda

para excluir humedales, ecosistemas ribereños y costeros, agroe-
cosistemas y plantaciones. Esto con el fin de centrar nuestro
diagnóstico en los ecosistemas naturales terrestres de México,
usando como criterio de selección el tipo de vegetación y la des-
cripción de los sitios por los autores de cada estudio, así como
el conocimiento propio de los sitios. La búsqueda arrojó un total
de 100 artículos indizados (48 sobre la dinámica hidrológica y
52 sobre almacenes y flujos de N y P).

Se capturó la información de cada publicación en una base
de datos para organizar los estudios y conocer la contribución de
los trabajos por tema, por tipo de ecosistema, objetivos, varia-
bles analizadas, lugar, escala espacial y temporal del estudio,
año de publicación, nacionalidad de los autores e instituciones
participantes. Para conocer los programas docentes y la con-
tribución a la formación de recursos humanos se realizó una
búsqueda en las bases de datos disponibles de las instituciones
con mayor representación en los estudios de ecología en México.
La nomenclatura de los tipos de vegetación en este trabajo está
basada en Rzedowski (2006).

Resultados  y  discusión

Estado  actual  del  conocimiento  sobre  la  dinámica
hidrológica

Un antecedente importante del estado actual del conoci-
miento sobre el funcionamiento de los ecosistemas terrestres
de México fue el establecimiento de un proyecto a largo plazo
sobre la estructura y el funcionamiento de ecosistemas tropi-
cales secos que lleva a cabo la UNAM desde comienzos de
1980 en la Estación de Biología Chamela, ubicada en la costa
de Jalisco (Maass et al., 2002; Sarukhán y Maass, 1990). En el
marco de este proyecto se dieron los primeros estudios sobre
el uso de agua de especies leñosas (Barradas y Fanjul, 1985) y
sobre la dinámica hidrológica en microcuencas para analizar el
balance de agua en el bosque tropical caducifolio (Cervantes,
Maass y Domínguez, 1988; Maass, 1992; Vose y Maass, 1999).
Paralelamente, se desarrollaron diferentes estudios de biogeo-
química del bosque (Campo, Jaramillo y Maass, 1998; Campo,
Maass, Jaramillo y Martínez-Yrízar, 2000; Campo, Maass, Jara-
millo, Martínez-Yrízar y Sarukhán, 2001; Davidson et al., 1993;
Davidson et al., 1991; García-Oliva, Casar, Morales y Maass,
1994; García-Oliva, Maass y Galicia, 1995; García-Oliva, Martí-
nez y Maass, 1995; García-Méndez, Maass, Matson y Vitousek,
1991; Maass, 1995; Maass, Jordan y Sarukhán, 1988; Vitousek,
Matson, Volkmann, Maass y García, 1989) y se dieron las pri-
meras tesis de licenciatura y posgrado. Algunas síntesis de estos
trabajos pioneros se pueden encontrar en Maass et al. (2002),
Maass y Burgos (2011) y Jaramillo, Martínez-Yrízar y Sanford
(2011).

Desde entonces, la investigación sobre este tema se ha ido
robusteciendo y desarrollando en diferentes localidades del país,
con estudios enmarcados desde una perspectiva ecohidrológica:
un enfoque de las biogeociencias que ha permitido elucidar cómo
los procesos hidrológicos tienen una influencia en la distribu-
ción, estructura y funcionamiento de los ecosistemas y cómo
las respuestas de los procesos bióticos a su vez, a través de

http://pmcarbono.org/pmc/
http://apps.isiknowledge.com/
http://apps.isiknowledge.com/
http://ejournals.ebsco.com/Login.asp
http://ejournals.ebsco.com/Login.asp
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Figura 1. Número de artículos publicados en revistas indizadas entre 1990 y
2016 sobre el funcionamiento de ecosistemas terrestres en México. a) dinámica
hidrológica; b) almacenes y flujos de nitrógeno y fósforo.

procesos de retroalimentación, impactan el ciclo hidrológico.
Sin embargo, no fue sino hasta el año 2010 que aumentó el
ritmo de publicación (63% del total de los trabajos publicados
entre 2000 y 2016), con una tasa muy variable de un año a otro
y un máximo de 7 artículos publicados en los últimos 5 años,
entre 2010 y 2015 (fig. 1a). Este aumento en el número de tra-
bajos publicados se relaciona, principalmente, con la aplicación
de nuevas técnicas, como el uso de torres para el monitoreo con-
tinuo de los flujos de vapor de agua y de CO2 (empleando la
técnica conocida como «Eddy Covariance») y el uso de isóto-
pos estables para analizar el movimiento del agua de lluvia en
el ecosistema y diferenciar el uso de distintas fuentes de agua
(precipitación, niebla, agua en el suelo, arroyos y manto freático)
por las plantas (Goldsmith et al., 2012; Tarin et al., 2014; Vargas
et al., 2013). Esta aproximación ha permitido pasar de una inves-
tigación básicamente descriptiva a una orientada a identificar los
vínculos y mecanismos involucrados en la dinámica hidrológica
y los flujos de elementos en el ecosistema.

Del total de las 48 publicaciones indizadas sobre este tema
para el periodo 1990-2016, los matorrales xerófilos son los
ecosistemas que han recibido mayor atención de los estudios
analizados, representando el 42% de las publicaciones (fig. 2a).
Le siguen los bosques templados, en especial los bosques de
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Figura 2. Porcentaje de estudios por tipo de ecosistema del total de las publi-
caciones indizadas producidas de 1990 a 2016 sobre el funcionamiento de
ecosistemas terrestres en México. a) dinámica hidrológica; b) almacenes y flu-
jos de nitrógeno y fósforo.BMM: bosques mesófilos de montaña; BT: bosques
templados; BTC: bosques tropicales caducifolios; BTP: bosques tropicales
perennifolios; MX: matorrales xerófilos; Mz: mezquitales; Pz: pastizales.

pino, de encino y de pino-encino, presentes en el 33% de los
estudios, y los bosques tropicales caducifolios en el 25% del
total de las publicaciones. Los bosques mesófilos de montaña,
en el 23% de los trabajos, son el ecosistema para los que mejor
se conoce el comportamiento de los distintos componentes del
flujo de agua, así como la influencia de factores topográficos y
de distintos tipos de cobertura (bosques de coníferas vs. bosques
de latifoliadas) en la entrada de agua al suelo, la interceptación
de niebla, entre otros aspectos clave de la dinámica hidrológica
a escala de cuenca (Berry, Gotsch, Holwerda, Muñoz-Villers y
Asbjornsen, 2016; Holwerda, Bruijnzeel, Muñoz-Villers, Equi-
hua y Asbjornsen, 2010; Muñoz-Villers, Geissert, Holwerda y
McDonnell, 2016). Los pastizales han sido analizados en el 13%
de las publicaciones, en unas cuantas localidades del país. Hasta
ahora, un solo estudio en un mezquital cuantificó el uso diferen-
cial de agua por las plantas para explicar los mecanismos de la
invasión de Prosopis  velutina  (mezquite) y las consecuencias del
cambio de cobertura en el balance hídrico en áreas donde his-
tóricamente predominaban los pastizales semiáridos en el norte
de México (Brunel, 2009).



A. Martínez-Yrízar et al. / Revista Mexicana de Biodiversidad 88 (2017) 27–41 31

La mayor atención de los estudios hacia las zonas áridas y
semiáridas del país (matorrales y bosques tropicales caducifo-
lios; 67% de las publicaciones) se debe a que la interacción
atmósfera-vegetación-suelo es particularmente intensa en eco-
sistemas limitados por agua. En estas zonas, la disponibilidad
de agua es crítica no únicamente por su escasez, sino también
porque es altamente variable e impredecible en tiempo y espa-
cio (Maass et al., 2002; Porporato y Rodríguez-Iturbide, 2002).
Para estos ecosistemas ya se tiene un mejor conocimiento de la
contribución relativa de los componentes de la evapotranspira-
ción (evaporación del suelo y transpiración) a la variación diaria
y estacional de la misma (Robles-Morua, Vivoni y Mayer, 2012;
Tarin et al., 2014), así como de la influencia de la estacionalidad
contrastante de la precipitación (lluvias de invierno vs. lluvias
de verano) en la dinámica de la evapotranspiración (Villarreal
et al., 2016).

Respecto a los objetivos de investigación, el 35% de los estu-
dios han analizado la influencia de la estructura de la vegetación
en la «partición de la precipitación», es decir, cómo se mueve y
distribuye el agua en el ecosistema, o han analizado la relación
entre rasgos funcionales de las plantas (forma, tamaño, feno-
logía, características foliares, etc.) y el uso de agua, con el fin
de dilucidar los mecanismos que determinan el balance de agua
en el ecosistema (tabla 1). En particular, se ha explorado cómo
dichos atributos afectan la cantidad de agua de lluvia que es
interceptada, que escurre por los tallos (llamada «escurrimiento
por los troncos») y que atraviesa el follaje («escurrimiento por el
follaje»), lo que a su vez determina la magnitud de la infiltración
y la escorrentía superficial (Cantú-Silva y González-Rodríguez,
2001; Gómez-Tagle, Gómez-Tagle, Ávila y Bruijnzeel, 2015;
Kellman y Roulet, 1990; Ponette-González, Weathers y Curran,
2010). Se ha encontrado que los valores de estos flujos varían
considerablemente entre tipos de cobertura del suelo e intensi-
dades de lluvia. Por ejemplo, Holwerda et al. (2010) encontraron
que la fracción de lluvia anual que se pierde por interceptación
(y que no atraviesa el dosel) fue del 17% en el bosque mesó-
filo de montaña maduro y solo del 8% en el bosque mesófilo
secundario. Esta diferencia se debió a la mayor capacidad de
almacenamiento de agua en el dosel y a la mayor área foliar espe-
cífica en el bosque maduro. Pérez-Suárez, Arredondo-Moreno,
Huber-Sannwald y Serna-Pérez (2014) encontraron que el agua

Tabla 1
Temas de la investigación sobre la dinámica hidrológica en los ecosistemas
terrestres de México en artículos indizados para el periodo 1990-2016.

Tema n %

Interacción entre partición lluvia, atributos vegetación y
rasgos funcionales

17 35.4

Interacción procesos hidrológicos y actividad vegetación 8 16.7
Disturbios (recarga acuíferos, incidencia fuegos, invasión,

cambio de uso del suelo)
8 16.7

Interacción procesos hidrológicos y procesos del
ecosistema

7 14.6

Metodológicos (aplicabilidad de modelos, estrategias de
muestreo)

5 10.4

Experimentales (manipulación de lluvia) y aplicados 3 6.3
Total 48

interceptada, los escurrimientos por el tronco y por el follaje
y la escorrentía variaron entre tipos de bosques (monoespecí-
ficos y mixtos de pino-encino) y la intensidad de lluvia en una
microcuenca en la mesa central de San Luis Potosí. Identificaron
que la distribución de la lluvia en estos bosques es una función
de los rasgos morfo-funcionales de cada especie (dimensiones
de los árboles), de la estructura del bosque (densidad de árbo-
les, índice de área foliar) y de la interacción entre las especies.
Otros estudios comparativos de la influencia de las especies en
la dinámica hidrológica del ecosistema incluyen los trabajos de
Carlyle-Moses, Flores Laureano y Price (2004), Návar (1993,
2011) y Návar y Bryan (1990) en bosques y matorrales del
noroeste de México. En el bosque mesófilo de montaña, el estu-
dio de Alvarado-Barrientos et al. (2015) analizó la contribución
de las especies dominantes a la pérdida de agua por transpiración
diurna y nocturna. Estos estudios están revelando los vínculos
existentes entre diferentes procesos ecohidrológicos (entrada,
flujos y almacenes de agua) así como identificar el origen de las
fuentes de agua que permiten a los ecosistemas mantener sus
funciones a través del tiempo (Goldsmith et al., 2012).

El 15% de los estudios han investigado los atributos hidro-
lógicos y su influencia en procesos del ecosistema a distintas
escalas temporales y espaciales (tabla 1). Por ejemplo, en ecosis-
temas áridos se ha investigado el efecto de la variación temporal
(estacional e interanual) de la precipitación en el intercambio
neto de CO2 y de vapor de agua (Pérez-Ruíz et al., 2010; Ver-
duzco et al., 2015), en bosques tropicales secos, el papel de
pulsos grandes de lluvia (≥  10 mm) en las tasas netas de descom-
posición (Anaya, Jaramillo, Martínez-Yrízar y García-Oliva,
2012) y la relación entre la variación estacional durante un año
de la intercepción potencial de la radiación solar y el contenido
de agua del suelo a nivel de cuenca (Galicia, López-Blanco,
Zarco-Arista, Filips y García-Oliva, 1999).

El 17% de los trabajos examinan las interacciones entre los
procesos hidrológicos y la actividad de la vegetación, analizada
a través de datos derivados de percepción remota (tabla 1). Esta
aproximación ha probado ser una herramienta útil para esca-
lar los procesos del ecosistema a nivel de cuenca, regional y
de país (Gondwe et al., 2010; Mora e Iverson, 1998; Tang,
Vivoni, Muñoz-Arriola y Lettenmaier, 2012; Vivoni, 2012), así
como validar/construir modelos predictivos del funcionamiento
de ecosistemas basados en procesos hidrológicos (Ballinas,
Esperón-Rodríguez y Barradas, 2015; Carlyle-Moses y Price,
2007; Méndez-Barroso et al., 2014). Algunos de estos estudios
han examinado la influencia del Monzón de Norteamérica, fenó-
meno climatológico de gran escala que aporta del 40 al 80% de
la precipitación anual en solo 3 meses durante el verano cada año
(Robles-Morua et al., 2012), para explicar las variaciones en la
dinámica de la vegetación, la evolución de la evapotranspiración
y la partición de la precipitación en ecosistemas áridos y de alta
montaña (Méndez-Barroso y Vivoni, 2010; Méndez-Barroso,
Vivoni, Watts y Rodríguez, 2009; Tang et al., 2012).

Se ha avanzado en la validación de modelos analíticos de
atributos hidrológicos a distintos niveles espaciales y su apli-
cabilidad a diferentes tipos de cobertura (Ballinas et al., 2015;
Návar, 2013; Návar, Carlyle-Moses y Martínez, 1999; Návar,
Charles y Jurado, 1999), así como en la evaluación de diseños
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de muestreo (Carlyle-Moses et al., 2004) y estrategias metodo-
lógicas para el análisis preciso de la dinámica hidrológica en el
ecosistema (Gebremichael y Barros, 2006; Vivoni et al., 2010;
10% de los trabajos, tabla 1). Este avance ha estado acompañado
del uso de torres de flujos turbulentos, de datos provenientes de
percepción remota, o de una combinación de ambos; técnicas
presentes en el 30% de las publicaciones.

Las alteraciones de los componentes del flujo de agua aso-
ciadas al cambio de uso de suelo, la invasión de especies y la
incidencia de disturbios como incendios y plagas son aspec-
tos que han sido abordados en el 17% de los estudios sobre la
dinámica hidrológica en los ecosistemas terrestres de México
(tabla 1). Un ejemplo de esto son los trabajos en el bosque
mesófilo de montaña, que con la combinación de mediciones
ecofisiológicas, micrometeorológicas, hidrológicas y el uso de
isótopos estables han podido identificar el impacto hidrológico
y las relaciones causales por la conversión del bosque a otros
tipos de cobertura (Muñoz-Villers y McDonnell, 2013; Muñoz-
Villers et al., 2015) o el tiempo necesario para la recuperación de
la funcionalidad hidrológica del bosque (Muñoz-Villers et al.,
2012, 2015).

Los estudios con un enfoque experimental son escasos.
Arredondo et al. (2016), a través de un experimento de manipu-
lación de lluvia, mostraron que el pastizal semiárido tropical es
tolerante a la sequía pero sensible al legado de la precipitación
previa de invierno en la productividad del siguiente verano. Este
conocimiento es relevante en el contexto de la vulnerabilidad de
la disponibilidad de agua ante el cambio climático y el cambio
de uso de suelo (tan intenso en nuestro país).

En los últimos 10 años, la aportación de los estudios en
México sobre la dinámica hidrológica ha aumentado, tanto en el
número de ecosistemas distintos como en la variedad de locali-
dades de estudio. La investigación se ha realizado en 10 estados
de la República Mexicana, siendo Veracruz y Sonora los esta-
dos con el mayor número de publicaciones (25% cada uno), con
estudios en los bosques mesófilos de montaña de la región cen-
tral de Veracruz y en Sonora, en los ecosistemas áridos ubicados
en las cuencas del río Sonora y del río San Miguel (Méndez-
Barroso y Vivoni, 2010; Tarin et al., 2014; Vivoni et al., 2010).
En Nuevo León (21% del total de publicaciones) los estudios se
han realizado en encinares, bosques de pino, bosques mixtos de
pino-encino y en el matorral tamaulipeco en la planicie costera
del Golfo de México (Cantú-Silva y González-Rodríguez, 2001;
Carlyle-Moses et al., 2004; Návar, 2011; Návar et al., 1999b).
El estado de Jalisco (9% del total de publicaciones) sobresale
por los estudios en la región de Chamela, donde predomina el
bosque tropical caducifolio (Galicia et al., 1999; García-Oliva
et al., 1995a; García-Oliva et al., 1995b). En cada uno de los
otros 6 estados se han publicado únicamente uno o dos trabajos
sobre este tema (fig. 3a).

Estado  actual  del  conocimiento  sobre  la  dinámica
del nitrógeno  y fósforo

Los estudios sobre la dinámica de nutrientes en los ecosiste-
mas terrestres de México han tenido principalmente un enfoque
de investigación básica, dirigidos a describir los almacenes y
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Figura 3. Porcentaje de estudios por localidad del total de las publicaciones
indizadas producidas de 1990 a 2016 sobre el funcionamiento de ecosistemas
terrestres en México. a) dinámica hidrológica; b) almacenes y flujos de nitrógeno
y fósforo.

flujos de C, N y P y la influencia de la variabilidad climática en
dichos procesos. De acuerdo con los criterios de la búsqueda para
esta revisión, los estudios comenzaron en 1991 con un trabajo
en el bosque tropical caducifolio de Chamela sobre las emisio-
nes de óxido nítrico del suelo (García-Méndez et al., 1991). Al
igual que los estudios sobre la dinámica hidrológica, el número
de publicaciones por año ha sido muy variable, con la mayor
producción en los últimos 10 años (65% del total de las 52 publi-
caciones de 1990 a 2016) y un máximo de 6 artículos hasta el
2008 (fig. 1b). El ciclo del N ha sido el más investigado por ser
uno de los nutrientes más importantes y limitante de la produc-
tividad primaria en muchos ecosistemas terrestres (LeBauer y
Treseder, 2008). Así, mientras que el 86% de los trabajos abor-
daron aspectos del ciclo del N, solo el 50% abordó aspectos del
ciclo del P.
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Por tipo de ecosistema, en los últimos 25 años los estudios
sobre la dinámica del N y P se han llevado a cabo en bosques tro-
picales, bosques templados, pastizales y matorrales xerófilos en
muy pocas localidades del país. El bosque tropical caducifolio
aparece en el 60% de las 52 publicaciones, seguido de los pasti-
zales, con el 25% (fig. 2b). El bosque templado está representado
en el 13% de los estudios, seguido por el bosque tropical peren-
nifolio y el matorral xerófilo, con poco menos del 10% cada
uno. La dinámica de N y P en bosques mesófilos de montaña ha
sido pobremente estudiada (4% del total de publicaciones), lo
cual contrasta con el alto número de trabajos realizados sobre
la dinámica hidrológica de este ecosistema en México, como se
mostró en el apartado anterior. El mayor número de trabajos en
los bosques tropicales caducifolios se debe, al igual que con los
estudios de hidrología, a los esfuerzos e intereses instituciona-
les por conocer el funcionamiento de este tipo de ecosistemas,
que cubren aproximadamente el 10% del territorio, albergan una
alta biodiversidad y se encuentran bajo una fuerte presión por
disturbio antropogénico (Portillo-Quintero y Sánchez-Azofeifa,
2010). Históricamente, estos esfuerzos se han centrado en la
región de Chamela, en la costa de Jalisco, con el propósito de
entender los efectos de la estacionalidad y de la conversión del
bosque a campos agropecuarios (Jaramillo et al., 2011; Maass
et al., 2002). Una aportación reciente de relevancia global al
conocimiento de la dinámica de nutrientes en los bosques tropi-
cales de las tierras bajas y de montaña es la publicación de un
metaanálisis que exploró las consecuencias del enriquecimiento
antropogénico de N atmosférico en los ciclos del C y el N. Este
análisis cubrió una revisión de 64 estudios repartidos en 39 loca-
lidades en 14 países, con una sola localidad en la península de
Yucatán representando a México (Bejarano-Castillo, Campo y
Roa-Fuentes, 2015).

Por tema de investigación, las publicaciones sobre N y P
incluyen estudios relacionados con el análisis cuantitativo de
los almacenes y flujos de elementos en ecosistemas conserva-
dos, la influencia del dosel y de las especies dominantes en
estos flujos, así como de las interacciones entre estos nutrien-
tes y la actividad microbiana del suelo (tabla 2). Otros temas
relevantes incluyen el efecto de disturbios (cambio de uso del
suelo, efecto de borde) y el análisis de los cambios a través de
la sucesión secundaria. El compartimento más estudiado es el
del suelo (Campos, 2010; Hughes, Kauffman y Jaramillo, 1999,
2000; Jaramillo, Kauffman, Rentería-Rodríguez, Cummings y
Ellingson, 2003; Medina-Roldán, Arredondo, Huber-Sannwald,
Chapa-Vargas y Olalde, 2008; Saynes, Hidalgo, Etchevers y
Campo, 2005), seguido por el del mantillo (Anaya, García-
Oliva y Jaramillo, 2007; Campo, Solís y Valencia, 2007; Tobón,
Martínez-Garza y Campo, 2010). En general, datos sobre los
flujos de N y P por vía de la caída hojarasca, la principal ruta del
regreso de los nutrientes al suelo, son escasos para la mayoría
de los ecosistemas terrestres de México.

El enriquecimiento de nutrientes a través del escurrimiento
del agua de lluvia por el follaje ha sido abordado en el 17% del
total de las publicaciones (tabla 2). Este flujo se ha documentado
para bosques tropicales caducifolios (Campo et al., 1998, 2001;
Runyan et al., 2013), bosques templados (Pérez-Suárez, Fenn,
Cetina-Alcalá y Aldrete, 2008) y el bosque tropical perennifolio

Tabla 2
Temas de la investigación sobre los almacenes y ciclos de nitrógeno y fósforo
en los ecosistemas terrestres de México en artículos indizados para el periodo
1990-2016.

Tema n %

Efecto de disturbios (cambio de uso
del suelo, efecto de borde)

15 28.8

Influencia del dosel, flujos en
escurrimiento troncal y por el
follaje

9 17.3

Influencia de especies dominantes y
rasgos foliares

7 13.5

Relación con la dinámica microbiana
del suelo

7 13.5

Manejo de ecosistemas (restauración,
fertilización)

6 11.5

Dinámica a través de la sucesión
secundaria

5 9.6

Eficiencia de uso y disponibilidad de
nutrientes

3 5.8

Total 52

(Álvarez-Sánchez, Barajas-Guzmán, Campo y León, 2016). La
contribución del enriquecimiento de nutrientes por este flujo
varía entre eventos individuales de lluvia, entre compuestos
químicos y entre tipos de ecosistema. Por ejemplo, los valores
más altos se presentan en los bosques templados, donde los
escurrimientos de nitratos a través del follaje pueden alcanzar
valores de hasta 3.01 mg L−1. Al parecer, tales escurrimientos
(o flujos) fueron determinados por la forma monopódica de
los árboles más que por la cantidad de la precipitación. En
los bosques tropicales, tanto estacionales como húmedos, los
valores máximos de dichos flujos fueron considerablemente
más bajos (0.40 y 1.16 mg L−1, respectivamente).

La influencia de las especies en el flujo de nutrientes, ana-
lizada en el 14% de las publicaciones (tabla 2), incluye los
trabajos con especies de pino y abeto en los bosques templados
cercanos a la Ciudad de México (Fenn, de Bauer, Quevedo-
Nolasco y Rodríguez-Frausto, 1999; Pérez-Suárez et al., 2008);
con las leguminosas Lysiloma  microphyllum  Benth. (Cárdenas y
Campo, 2007) y Caesalpinia  eriostachys  Benth. (Toledo-Aceves
y García-Oliva, 2008) en los bosques tropicales caducifolios
de Huautla y Chamela, respectivamente; con Quercus  sp. en
los bosques de Michoacán (Chávez-Bergara et al., 2016), con
Prosopis juliflora  (Sw.) DC., Acacia  farnesiana  (L.) Willd. y
Mimosa biuncifera  Benth. de la región semiárida de Durango
(Herrera-Arreola, Herrera, Reyes-Reyes y Dendooven, 2007) y
con Astrocaryum  mexicanum  Liebm., una palma dominante del
sotobosque en el bosque tropical perennifolio de Los Tuxtlas,
Veracruz (Álvarez-Sánchez et al., 2016). En este último caso, la
influencia de la palma en los ciclos del N y el P es notable, ya
que sus copas actúan como una trampa natural de la hojarasca
que cae de los estratos superiores del bosque formando una capa
de mantillo que enriquece con nutrientes el agua de lluvia que
escurre por los troncos. Este mecanismo es una ruta significativa
en las entradas de N y P al suelo en este bosque lluvioso.

Una contribución importante a los estudios sobre la diná-
mica de nutrientes en los bosques tropicales estacionalmente
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secos ha sido la medición, previo a la abscisión foliar, de la
reabsorción (el regreso de nutrientes de las hojas a la planta
durante la senescencia foliar) y la proficiencia (concentración
de nutrientes en las hojas completamente senescentes) de N y
P en especies dominantes o por grupos funcionales (Cárdenas
y Campo, 2007; Rentería, Jaramillo, Martínez-Yrízar y Pérez-
Jiménez, 2005; Rentería y Jaramillo, 2011). Este enfoque ha
permitido identificar el control de la disponibilidad de agua en
la dinámica de los nutrientes, estudiar la eficiencia de uso de
nutrientes y explicar el funcionamiento del ecosistema en tér-
minos de los mecanismos de conservación de N y P en ambientes
estacionalmente secos (Rentería y Jaramillo, 2011). A pesar
de la importancia de la reabsorción en la eficiencia de uso y
conservación de nutrientes, este es un tema que ha sido muy
poco abordado en los estudios sobre la dinámica de nutrientes
en los ecosistemas terrestres de México (6% del total de las
publicaciones).

Los estudios en relación con la actividad microbiana en
el suelo (14% de las publicaciones; tabla 2) se han realizado
principalmente en ecosistemas limitados por agua, como bos-
ques secos y matorrales. Se ha estudiado la dinámica de N
en las llamadas islas de fertilidad (Perroni-Ventura, Montaña
y García-Oliva, 2006) y en las costras biológicas del suelo
(Sandoval-Pérez et al., 2016), mostrando que la biomasa y la
actividad microbiana en las islas y las biocostras mejora local-
mente la dinámica de C y N en estos ambientes. Se ha analizado
el efecto diferencial de los macro- y micro-agregados del suelo
en la dinámica de C y N, y en la estructura de la comunidad
microbiana del suelo en el bosque tropical caducifolio (Noguez
et al., 2008), así como el efecto de la composición de la hojarasca
en la actividad microbiana y comunidad de hongos en un bos-
que deciduo de Quercus  (Chávez-Bergara et al., 2016). También
se ha investigado la influencia de distintas especies de árboles
remanentes en pastizales inducidos sobre el N y C microbiano
del suelo (Galicia y García-Oliva, 2004, 2008). El potencial de
transformación de C, N y P por la comunidad microbiana del
suelo en dos sistemas vegetación-suelo contrastantes (matorral y
pastizal) fue analizado por Tapia-Torres, López-Lozano, Souza
y García-Oliva (2015), mostrando que el suelo del pastizal pro-
mueve un sistema cerrado que conserva el N, mientras que en el
matorral es un sistema es abierto que libera N. Para el bosque
tropical caducifolio, Montaño, García-Oliva y Jaramillo (2007)
analizaron el efecto de las variaciones estacionales del C orgá-
nico disuelto en la dinámica del N y la actividad microbiana del
suelo. Recientemente se han introducido nuevos enfoques (filo-
genéticos y moleculares) para analizar, por ejemplo, la relación
del N almacenado en la hojarasca producida por varias espe-
cies arbóreas con sus afinidades filogenéticas (Bhaskar, Porder,
Balvanera y Edwards, 2016).

Estudios con un enfoque experimental (12% de las publica-
ciones; tabla 2) han sido diseñados para analizar el efecto de
la fertilización con N y P en los almacenes y ciclos de dichos
elementos a través de la sucesión secundaria o a través de un gra-
diente de precipitación. Tal es el caso de los trabajos de Campo,
Solís y Gallardo (2012), Ceccon, Sánchez y Campo (2002),
Gamboa et al. (2010) y Bejarano, Etchevers, Ruíz-Suárez y
Campo (2014) llevados a cabo en bosques tropicales secos.

A través de un experimento de fertilización en el laboratorio,
Bejarano et al. (2014) analizaron los efectos sobre los flujos
de NO2, la mineralización de N y la concentración de N en la
biomasa microbiana al añadir N al suelo proveniente de localida-
des de bosque tropical seco de Yucatán con diferentes niveles de
precipitación. Los resultados mostraron que tales efectos depen-
den de las condiciones de limitación de agua que operan en cada
localidad.

El efecto del cambio de uso del suelo sobre los almacenes y
la dinámica de los nutrientes es un tema de estudio que ha reci-
bido una notable atención (29% de las publicaciones; tabla 2).
Ejemplos de estos estudios son los trabajos de Campos (2010),
Campos, Etchevers, Oleschko e Hidalgo (2012) y Campos, Oles-
chko, Etchevers e Hidalgo (2007) en los bosques de niebla del
Cofre de Perote, de Valdespino, Romualdo, Cardenazzi y Campo
(2009) en los bosques secos de la Sierra de Huautla, de Morales-
Romero, Campo, Godínez-Álvarez y Molina-Freaner (2015) en
el matorral xerófilo de Sonora, y de García-Oliva, Gallardo y
Montaño (2006), Giardina, Sanford y Døckersmith (2000) y
Jaramillo et al. (2003) en los bosques estacionalmente secos
de Chamela. En particular, se ha encontrado que el N orgánico
del suelo (García-Oliva et al., 2006), la mineralización del N
(Campos et al., 2007; Morales-Romero et al., 2015) y los alma-
cenes de N y P (Hughes et al., 2000; Das, Lawrence, d’Odorico
y DeLonge, 2011) se reducen como consecuencia de la conver-
sión a campos agropecuarios. Un solo estudio, que integró varios
componentes de la dinámica del ecosistema y variables sociales,
ha analizado la resiliencia del bosque tropical seco al cambio de
uso de suelo (Gavito et al., 2014). Este estudio mostró la buena
capacidad de respuesta y adaptación del socio-ecosistema de
bosque tropical seco en Chamela, resaltando la importancia que
ha tenido la preservación del capital natural, favorecida por la
existencia de un área natural protegida y el bajo impacto humano
en esa zona (Gavito et al., 2014).

A la fecha, son muy pocas las localidades (distribuidas en
13 estados del país) donde se ha estudiado la dinámica del
N y P de los ecosistemas terrestres de México (fig. 3b). La
mayoría de los trabajos se han realizado en Jalisco (44% de
las publicaciones), seguido por la península de Yucatán (17%),
especialmente en el bosque tropical caducifolio en ambos esta-
dos. Con una menor representación, este tema se ha investigado
en el estado de Veracruz, principalmente en el bosque mesó-
filo de montaña y el bosque tropical perennifolio (13% del total
de las publicaciones; fig. 3b). En cada uno de otros 10 estados
de la República Mexicana se han publicado uno o dos traba-
jos sobre los almacenes y dinámica de N y P (fig. 3b) y la
mayoría en sitios ubicados en comunidades de zonas áridas y
semiáridas.

Aportes  en  la  aplicación  del  conocimiento

La presente revisión nos permitió identificar varios traba-
jos que podrían incidir en la aplicación del conocimiento, pero
la mayoría (85%) han sido de investigación básica. Estudios
de corte más aplicado son trabajos que no cumplieron con los
criterios de la búsqueda, pero abordan aspectos como la proble-
mática de uso de agua asociada al turismo en las zonas tropicales
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estacionales (Riensche, Castillo, Flores-Díaz y Maass, 2015), el
papel de los ecosistemas en la provisión de servicios ecosis-
témicos (Balvanera et al., 2016), las relaciones entre variables
biofísicas y socioeconómicas para elucidar los vínculos entre
la degradación del suelo y el ciclo hidrológico a distintas esca-
las (Huber-Sannwald, Maestre, Herrick y Reynolds, 2006) y la
aplicación del enfoque socioecosistémico en la política pública
del país (Challenger, Bocco, Equihua, Lazos-Chavero y Maass,
2015). Estos son algunos ejemplos de investigación aplicada que
merece un análisis más completo en una futura revisión sobre
este tema.

Uno de los estudios identificados en la presente revisión con
el potencial de incidir en la aplicación del conocimiento es el
trabajo hidrogeológico de Gondwe et al. (2010) en la región de
la península de Yucatán donde se ubica la Reserva de la Biosfera
de Sian Ka’an. Con el fin de desarrollar una gestión adecuada del
agua subterránea, este estudio empleó la combinación de pará-
metros geofísicos y de percepción remota en la determinación
de la recarga de acuíferos (17% de la precipitación promedio
anual) y su variación espacial a través de la región de estudio.
Otro trabajo, en el contexto del manejo de bosques, identificó
los vínculos entre los periodos de sequía, la humedad del suelo
y la incidencia de plagas (escarabajos descortezadores) en áreas
quemadas de bosques templados sujetos a una alta incidencia de
incendios (Návar, 2015). Este estudio enfatizó que el entender la
convergencia de estos vínculos con anomalías climáticas es crí-
tico para evaluar la vulnerabilidad de los bosques a este tipo de
disturbios e implementar mejores prácticas de manejo forestal.
A escala de cuenca, Muñoz-Villers et al. (2016) cuantificaron el
tiempo de tránsito del agua de lluvia en la cuenca alta del río
La Antigua, Veracruz, identificando las variables físicas (fisio-
grafía, topografía y permeabilidad de la interfase suelo-roca)
que contribuyen a sostener el flujo del caudal, bajo diferen-
tes tipos de cobertura e intensidades de lluvia. Este estudio
muestra el valor que tiene la conservación del bosque mesófilo
de montaña para mantener los tiempos de residencia del flujo
base de ríos largos. Para la cuenca del río Conchos, Chihuahua,
Reyes-Gómez, Viramontes-Pereida, Miranda-Ojeda, Sánchez-
Fernández y Viramontes-Olivas (2007) compararon la capacidad
de infiltración y escorrentía entre suelos de bosque y de pastizal
para determinar las áreas de recarga en la cuenca. Este estudio
encontró que la infiltración del bosque (intervalo de variación
del 60 al 100%) disminuye al 40% debido a la deforestación. En
el caso del N y el P, un estudio examinó los efectos de distin-
tos tratamientos de restauración en la recuperación del estatus
de los nutrientes del suelo en una pradera ganadera en un sitio
anteriormente cubierto por bosque tropical perennifolio (Tobón
et al., 2010).

En las 48 publicaciones sobre la dinámica hidrológica de los
ecosistemas terrestres de México es notable la colaboración que
se ha dado entre instituciones nacionales y del extranjero, tanto
de Latinoamérica como de Europa, Australia, Estados Unidos
y Canadá. En total, 18 instituciones mexicanas han realizado
publicaciones con la colaboración de 30 instituciones del extran-
jero. Destacan por sus contribuciones 5 instituciones mexicanas,
principalmente la UNAM (33% de las publicaciones), y 2 del
extranjero (la Universidad Estatal de Arizona y la Universidad
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Figura 4. Porcentaje de estudios por institución académica participante del total
de las publicaciones indizadas producidas de 1990 a 2016 sobre los ecosistemas
terrestres de México. a) dinámica hidrológica; b) almacenes y flujos de nitró-
geno y fósforo.CCGSS: Centro del Cambio Global y la Sustentabilidad en el
Sureste A.C.; CIIDIR: Centro Interdisciplinario de Investigación para el Des-
arrollo Regional Integral; CINVESTAV: Centro de Investigación y de Estudios
Avanzados del Instituto Politécnico Nacional; CSIC: Consejo Superior de Inves-
tigaciones Científicas; INECOL: Centro Instituto de Ecología, A.C.; INIFAP:
Instituto Nacional de Investigaciones Forestales, Agrícolas y Pecuarias; IPICYT:
Instituto Potosino de Investigación Científica y Tecnológica, A.C.; ITSON: Ins-
tituto Tecnológico de Sonora; UANL: Universidad Autónoma de Nuevo León;
USDA: U.S. Department of Agriculture; WHRC: Woods Hole Research Center.

de Toronto, con el 17% de las publicaciones cada una; fig. 4a).
Veinte de las 48 publicaciones fueron producto de la colabo-
ración de instituciones mexicanas y del extranjero, 16 fueron
producidas solo por instituciones mexicanas y 12 solo por ins-
tituciones del extranjero.

Las publicaciones encontradas en esta revisión sobre los
almacenes y ciclos de N y P de los ecosistemas terrestres de
México se realizaron con la participación de 25 instituciones:
10 mexicanas y 15 del extranjero. La UNAM está presente en
la mayoría de las 52 publicaciones (91%), seguida por el Cole-
gio de Posgraduados (COLPOS), con un 15%, y el Instituto
de Ecología A.C. (INECOL), con un 9% (fig. 4b). El resto
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de las 7 instituciones mexicanas están representadas en una o
dos publicaciones. Del total de las 52 publicaciones, la mayo-
ría (71%) fueron producidas solo por instituciones mexicanas
y únicamente 14 publicaciones resultaron de la colaboración
internacional, principalmente con el Consejo Superior de Inves-
tigaciones Científicas de España, la Universidad Estatal de
Oregon y la Universidad de Stanford. Únicamente 2 de los 52
trabajos fueron publicados sin la participación de instituciones
mexicanas.

Programas  docentes  que  imparten  cursos  de  Ecología  de
Ecosistemas  en  México

Los cursos de ecología de ecosistemas en México comenza-
ron a mediados de la década de 1980, cuando inició el Programa
de Doctorado en Ecología coordinado por el Centro de Eco-
logía de la Universidad Nacional Autónoma de México (hoy
Instituto de Ecología, UNAM) que incluía en su plan de estu-
dios la materia de Ecología de Ecosistemas. Desde 1990, dicho
curso se ha impartido de manera ininterrumpida en el Posgrado
en Ciencias Biológicas de la UNAM. Hasta donde sabemos, y
quizá solo con algunas excepciones (como la Licenciaturas en
Ecología de la Universidad Estatal de Sonora [UES] y la de
Ingeniero en Recursos Agropecuarios del CUCSUR de la Uni-
versidad de Guadalajara), es raro que la materia de Ecología
de Ecosistemas, con un contenido temático que abarque marcos
conceptuales y todos los componentes del funcionamiento del
ecosistema y sus interacciones (hidrología, energética y biogeo-
química), se incluya en los planes de estudios de las licenciaturas
afines tales como la de Ciencias de la Tierra en la Facultad
de Ciencias de la UNAM y las de Biología en la Universi-
dad Autónoma Metropolitana, en la Universidad de Sinaloa y
en la UNAM, entre otras. En estas últimas solo se imparten
conocimientos generales de ecología de ecosistemas dentro del
programa general de la materia de Ecología, o de cursos indepen-
dientes por temas, o que combinan la ecología de comunidades
y de ecosistemas en una sola materia. Con el surgimiento de
carreras más interdisciplinarias y multi-institucionales han ido
apareciendo cursos claramente enmarcados en el paradigma eco-
sistémico. Son un ejemplo de esto los cursos de Hidrología y
Energética de Ecosistemas, de Biogeoquímica del Ecosistema
y de Manejo Integral de Ecosistemas, que forman parte del
plan de estudios de la Licenciatura en Ciencias Ambientales
de la Escuela Nacional de Estudios Superiores Unidad Morelia
de la UNAM. Un número significativo de tesis de maestría y
doctorado, en temas de la dinámica hidrológica y de los alma-
cenes y flujos de nutrientes en los ecosistemas terrestres de
México, ha ido aumentado en correspondencia con el mayor
número de artículos publicados en estos temas. Por ejemplo,
en los catálogos digitales de tesis de posgrado disponibles en
los portales de la UNAM, del Instituto Potosino de Investiga-
ción Científica y Tecnológica A.C. (IPICYT), del INECOL y del
Instituto Tecnológico de Sonora (ITSON) identificamos (basán-
donos en el título de la tesis) al menos una centena de trabajos
que abordaron tópicos relacionados con la dinámica hidroló-
gica y biogeoquímica de los ecosistemas terrestres de México.
Estos trabajos de tesis se realizaron bajo la dirección de varios

de los investigadores que aparecen como autores en las publi-
caciones de la presente revisión, la mayoría en los últimos 10
años. Dada la importancia que tiene el tema del agua en los
aspectos biológicos, ecológicos y sociales, sobresale en las tesis
que abordan temas de la dinámica hidrológica un vínculo con
procesos de cambios de uso del suelo y con la provisión y cali-
dad del agua. Sin embargo, aún se requiere un mayor impulso
en la formación de recursos humanos en las investigaciones con
un enfoque integral al estudio de los patrones y procesos del
funcionamiento de los ecosistemas terrestres de México. Tal
formación es importante para subsanar el reducido número de
expertos que se tienen en el país en este campo de estudio. Como
bien lo señalan Vargas et al. (2012), en México esta disciplina
se trabaja con una infraestructura y programas de monitoreo
de largo plazo aún muy limitados. Esto resulta contradicto-
rio, dada la importancia del enfoque ecosistémico para abordar
y resolver los retos ecológicos y ambientales actuales asocia-
dos al acelerado cambio en los ecosistemas a nivel nacional
y global.

Vacíos  del  conocimiento,  retos  y  perspectivas  de
investigación

Los siguientes son algunos aspectos importantes que se des-
prenden de la presente revisión de la bibliografía de trabajos de
corte ecosistémico en México en los últimos 25 años:

1. Los estudios no solo son escasos, sino que están concentra-
dos en pocas localidades y la mayoría son de corta duración
(un año o menos en el 48% del total de las 100 publica-
ciones). Dadas las marcadas fluctuaciones temporales de las
variables que controlan los procesos del ecosistema (p.ej., la
humedad del suelo puede variar de manera relevante a inter-
valos de horas a décadas), el desarrollo de diseños de largo
plazo permitiría determinar con mayor precisión la magnitud
de la variabilidad natural y las respuestas/recuperación de los
ecosistemas a eventos extremos del clima y disturbios natu-
rales de gran escala (como los eventos El Niño, el Monzón
de Norteamérica y la Oscilación Decadal del Pacífico). Tal
información es fundamental para entender la vulnerabilidad
de los ecosistemas terrestres al cambio climático global.

2. La mayoría de los estudios se han realizado a nivel de un
sitio representativo del ecosistema de estudio, mismo que es
intensamente monitoreado a nivel de parcela, generalmente
en áreas de menos de 0.1 ha. Algunos estudios han abarcado
una mayor escala espacial con varios sitios distribuidos en
la ladera de un volcán, o a nivel de una cuenca, o en varias
subcuencas, pero un número aún muy limitado ha abarcado
una escala regional o nacional (4% del total de publicacio-
nes). Queda aún el reto de que los resultados de estudios
a nivel de parcela sean integrados a escalas mayores (p.ej.,
con modelos predictivos de escalamiento basados en princi-
pios teóricos) que permitan predecir/modelar la variabilidad
espacial a distintas escalas (local, regional, país) y analizar
la universalidad de los patrones observados.

3. El papel que juegan los rasgos funcionales de las plantas
en la partición de la precipitación, en la distribución de la
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humedad y de los nutrientes del suelo es un tema que se
ha estudiado en muy pocos sitios. Este enfoque constituye
un desafío dada la enorme variabilidad que existe en diver-
sidad y estructura dentro y entre tipos de ecosistemas. Sin
embargo, es un aspecto que debe atenderse, como línea base
de comparaciones con datos empíricos de los mecanismos
involucrados en los procesos y en la elaboración teórica
posterior.

4. Se requiere un mayor número de estudios para documen-
tar los almacenes de nutrientes y su dinámica asociada a
las comunidades de microorganismos del suelo. Este es un
tema central considerando que un alto porcentaje del C de la
planta se dirige al mantenimiento de la biomasa de organis-
mos simbiontes, como bacterias y hongos micorrizógenos.
La cuantificación de la fijación simbiótica y no simbiótica de
N en los ecosistemas es un tema en progreso (González-Ruíz,
Jaramillo, Peña-Cabriales y Flores, 2008); sin embargo, dada
la importancia de estos procesos en la entrada de N al ecosis-
tema, la dinámica de la nodulación bacteriana y los factores
que inhiben la actividad de los nódulos son aspectos que
requieren una mayor atención de estudio.

5. Sabemos poco sobre la respuesta a los cambios inducidos por
disturbios naturales y antropogénicos, en la dinámica hidro-
lógica y los almacenes y flujos de N y P, en la mayoría de
los ecosistemas terrestres de México. Si bien existen algu-
nos trabajos sobre las alteraciones a los ciclos de nutrientes
por erosión del suelo asociado a las actividades humanas
y sobre los cambios de los flujos y almacenes de N y P
a través de la sucesión secundaria, son aún contados los
estudios con estos enfoques que pueden permitir identificar
las tasas de recuperación de los ecosistemas ante distur-
bios múltiples. Falta, en general, una mayor incorporación
a los estudios ecosistémicos de los componentes económico
y social como conductores de cambio de los ciclos de agua y
nutrientes.

6. Los trabajos relacionados con el cambio climático global
(CCG) y con los eventos climáticos extremos en general han
sido escasos en México. Dado el contexto climático de los
estudios de ecohidrología, en muchos de ellos se plantea la
necesidad de conocer los componentes del ciclo hidrológico
en el balance de agua como información básica para predecir
los impactos del CCG. Sin embargo, en la presente revi-
sión no detectamos trabajos explícitamente diseñados para
evaluar los impactos del CCG, excepto por un trabajo que
analiza la respuesta de variables fisiológicas asociadas con el
uso de agua de las plantas ante distintas condiciones ambien-
tales, como una aproximación para evaluar la vulnerabilidad
ambiental regional (Esperón-Rodríguez y Barradas, 2015).
Por lo tanto, el desarrollo de experimentos y estudios de
modelación en un mayor número de ecosistemas permiti-
ría explorar, en el contexto de escenarios futuros de CCG,
las consecuencias de las alteraciones presentes a los ciclos
de agua y nutrientes.

7. Enfrentamos aún el reto de la estandarización de metodo-
logías. Un primer esfuerzo al respecto se ha impulsado a
través del trabajo en redes nacionales (como la Red Mex-
LTER y el Programa Mexicano del Carbono), con el que

se busca que todos los sitios donde se desarrolla investi-
gación de corte ecosistémico, sean equipados siguiendo un
mismo protocolo de medición de los procesos y que los datos
sean comparables. Sin embargo, estas iniciativas aún están en
proceso de consolidarse y lidian con importantes limitaciones
de financiamiento.

8. Finalmente, aún se tiene que recorrer mucho camino para
que el conocimiento generado sobre el funcionamiento de los
ecosistemas terrestres sea utilizado en México en la toma de
decisiones sobre la gestión del agua, la protección de la bio-
diversidad y las funciones y servicios ecosistémicos (p.ej.,
captación de agua, regulación de inundaciones, control de
erosión, protección del suelo) y el manejo de ecosistemas.
Habrá que redoblar esfuerzos en la formación de recursos
humanos y en la generación de conocimiento e informa-
ción funcional de corte ecosistémico, como una estrategia
de investigación ante la urgente necesidad de atender en el
país la severa crisis ambiental que tenemos enfrente.

Conclusiones

Existen pocos trabajos, artículos en revistas indizadas en los
últimos 25 años, sobre la dinámica hidrológica, los ciclos y los
almacenes de N y P, y aún menos los que estudian las interac-
ciones agua-nutrientes en los ecosistemas terrestres de México,
tanto desde una perspectiva empírica, experimental, teórica y
de modelación. Los estudios no solo son escasos, sino que
están concentrados en unas cuantas localidades de pastizales,
matorrales xerófilos, bosques templados, bosques de niebla y
bosques tropicales secos y lluviosos. La mayoría de los traba-
jos de monitoreo en campo son de corto plazo (< 10 años) y a
escala espacial de parcela o de microcuenca (< 0.3 km2), pero ya
se tiene un mejor entendimiento de la magnitud y variabilidad
intra e interanual de la dinámica hidrológica, especialmente en
los ecosistemas limitados por agua y en los bosques de niebla.
La incorporación de metodologías más sofisticadas y el trabajo
en redes nacionales han permitido fortalecer la investigación
ecosistémica en un mayor número de instituciones académicas
en el país y con mayor participación internacional. Un entendi-
miento de cómo operan estos procesos es aún necesario para
diseñar e implementar programas de conservación y manejo
integral de los ecosistemas terrestres de México en el largo
plazo.
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Holwerda, F., Bruijnzeel, L. A., Muñoz-Villers, L. E., Equihua, M. y Asb-
jornsen, H. (2010). Rainfall and cloud water interception in mature and
secondary lower montane cloud forests of central Veracruz, Mexico. Journal
of Hydrology, 384, 84–96.

Huber-Sannwald, E., Maestre, F. T., Herrick, J. E. y Reynolds, J. F. (2006).
Ecohydrological feedbacks and linkages associated with land degradation:
A case study from Mexico. Hydrological Process, 20, 3395–3411.

Hughes, R. F., Kauffman, J. y Jaramillo, V. (1999). Biomass, carbon and nutrient
dynamics of secondary forest in a humid tropical region of Mexico. Ecology,
80, 1892–1907.

Hughes, R. F., Kauffman, J. y Jaramillo, V. (2000). Ecosystem-scale impacts of
deforestation and land use in a humid tropical region of Mexico. Ecological
Application, 10, 515–527.

Jaramillo, V., Kauffman, J. B., Rentería-Rodríguez, L., Cummings, D. L. y
Ellingson, L. J. (2003). Biomass, carbon, and nitrogen pools in Mexican
tropical dry forest landscapes. Ecosystems, 6, 609–629.

Jaramillo, V., Martínez-Yrízar, A. y Sanford, R. L., Jr. (2011). Primary produc-
tivity and biogeochemistry of primary and secondary tropical dry forests.
En R. Dirzo, H. Young, H. A. Mooney, y G. Ceballos (Eds.), Seasonally Dry

Tropical Forests: Ecology and Conservation (pp. 109–128). Washington,
D.C.: Island Press.

Jardel, E., Maass, J. M., y Rivera-Monroy, V. H. (Eds.). (2013). Investigación
ecológica a largo plazo en México. Ciudad de México: Red Mexicana de
Investigación Ecológica a Largo Plazo. Guadalajara: Universidad de Gua-
dalajara.

Kellman, M. y Roulet, M. (1990). Stemflow and throughfall in a tropical dry
forest. Earth Surface Processes and Landforms, 15, 55–61.

LeBauer, D. S. y Treseder, K. K. (2008). Nitrogen limitation of net primary
productivity in terrestrial ecosystems is globally distributed. Ecology, 89,
371–379.

Maass, J. M. (1992). The use of litter-mulch to reduce erosion on hilly land in
Mexico. En H. Hurni y K. Tato (Eds.), Erosion, Conservation and Small-
Scale Farming (pp. 383–391). Berna: Geographisca Bernensia, International
Soil. Conservation Organization (ISCO) and World Ass. of Soil and Water
Conservation (WASWC).

Maass, J. M. (1995). Tropical deciduous forest conversion to pasture and agri-
culture. En S. H. Bullock, H. A. Mooney, y E. Medina (Eds.), Seasonally
Dry Tropical Forests (pp. 399–422). Cambridge: Cambridge University
Press.

Maass, J. M. y Burgos, A. (2011). Water dynamics at the ecosystem level in
tropical dry forests. En R. Dirzo, H. Young, H. A. Mooney, y G. Ceballos
(Eds.), Seasonally Dry Tropical Forests: Ecology and Conservation (pp.
141–156). Washington, D.C.: Island Press.

Maass, J. M., Jaramillo, V., Martínez-Yrízar, A., García-Oliva, F., Pérez-
Jiménez, A. y Sarukhán, J. (2002). Aspectos funcionales del ecosistema
de selva baja caducifolia en Chamela, Jalisco. En F. A. Noguera, J. H.
Vega-Rivera, A. N. García-Aldrete, y M. Quezada-Avendaño (Eds.), His-
toria Natural de Chamela (pp. 525–542). Ciudad de México: Instituto de
Biología, UNAM.

Maass, J. M., Jordan, C. y Sarukhán, J. (1988). Soil erosion and nutrient losses
in seasonal tropical agroecosystems under various management techniques.
Journal of Applied Ecology, 25, 595–607.

Maass, M., Díaz-Delgado, R., Balvanera, P., Castillo, A. y Martínez-Yrízar, A.
(2010). Redes de investigación ecológica y socio-ecológica a largo plazo
(LTER y LTSER) en Iberoamérica: los casos de México y España. Revista
Chilena de Historia Natural, 83, 171–184.

Maass, M., Equihua, M. y Jardel, E. (2008). La Red Mexicana de Investigación
Ecológica a Largo Plazo. Editores invitados para el número especial. Ciencia
y Desarrollo, 34, 1–215.

Medina-Roldán, E., Arredondo, T., Huber-Sannwald, E., Chapa-Vargas, L. y
Olalde, V. (2008). Grazing effects on fungal root symbionts and carbon and
nitrogen storage in a shortgrass steppe in Central Mexico. Journal of Arid
Environments, 72, 546–556.

Méndez-Barroso, L. A. y Vivoni, E. R. (2010). Observed shifts in land sur-
face conditions during the North American Monsoon: Implications for a
vegetation-rainfall feedback mechanism. Journal of Arid Environments, 74,
549–555.

Méndez-Barroso, L. A., Vivoni, E. R., Robles-Morua, A., Mascaro, G., Yépez,
E. A., Rodríguez, J. C., et al. (2014). A modeling approach reveals differen-
ces in evapotranspiration and its partitioning in two semiarid ecosystems in
Northwest Mexico. Water Resources Research, 50, 3229–3252.

Méndez-Barroso, L. A., Vivoni, E. R., Watts, C. J. y Rodríguez, J. C. (2009). Sea-
sonal and interannual relations between precipitation, surface soil moisture
and vegetation dynamics in the North American monsoon region. Journal
of Hydrology, 377, 59–70.

Millennium Ecosystem Assessment. (2005). Ecosystems and Human Well-
Being: Synthesis. Washington, D.C.: Island Press.

Montaño, N., García-Oliva, F. y Jaramillo, V. (2007). Dissolved organic carbon
affects soil microbial activity and nitrogen dynamics in a Mexican tropical
deciduous forest. Plant and Soil, 295, 265–277.

Mora, F. y Iverson, L. R. (1998). On the sources of vegetation activity variation,
and their relation with water balance in Mexico. International Journal of
Remote Sensing, 19, 1843–1871.

Morales-Romero, D., Campo, J., Godínez-Álvarez, H. y Molina-Freaner, F.
(2015). Soil carbon, nitrogen and phosphorus change from conversions
of thornscrub to buffelgrass pasture in northwestern Mexico. Agriculture,
Ecosystems and Environment, 199, 231–237.

http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0200
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0205
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0210
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0215
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0220
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0225
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0230
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0235
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0240
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0245
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0250
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0255
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0260
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0265
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0270
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0275
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0280
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0285
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0290
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0295
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0300
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0305
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0310
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0315
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0320
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0325
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0330
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0335
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0340
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0345
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0350
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0355
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0360
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0365
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0370
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0370
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0370
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0370
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0370
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0370
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0370
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0370
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0370
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0370
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0370
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0370
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0370
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0375
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0380
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385
http://refhub.elsevier.com/S1870-3453(17)30182-3/sbref0385


40 A. Martínez-Yrízar et al. / Revista Mexicana de Biodiversidad 88 (2017) 27–41
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