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Resumen

El proyecto de tesis abarca dos capitulos, en el primero se analizan los patrones de riqueza y
de endemismo de serpientes utilizando diferentes escalas espaciales en dos provincias
biogeograficas de México, la Faja Volcéanica Transmexicana y la Cuenca del Balsas. Se
encontrd que solamente en escalas espaciales amplias (cuadrantes de 0.5°) se distingue el
gradiente latitudinal de riqueza, mientras que en escalas subsecuentes (cuadrantes de 0.25°,
0.125° y 0.0625°) las areas de riqueza se concentran en zonas montafiosas en la colindancia
entre provincias biogeograficas. A partir de esto, se reafirma la necesidad de un andlisis que
considere de forma sistematica la influencia que mantiene la escala espacial sobre los
patrones de diversidad. En el segundo capitulo se plantd la siguiente pregunta: ¢en qué parte
del continuo de escalas espaciales se encuentra la mayor influencia de factores ecoldgicos e
historicos sobre los patrones de riqueza de serpientes observados en cada provincia
biogeografica?, para lo cual, se realiz6 una regresién ponderada geograficamente entre la
riqueza y la temperatura, la precipitacién, la productividad y la elevacion. Se concluye que
en la Faja Volcanica Transmexicana a escalas espaciales amplias los factores histéricos
tuvieron mejores correlaciones con los patrones de riqueza, por el contrario, en escalas
pequefias fueron los factores ecoldgicos. Para la Cuenca del Balsas se encontrd que, en
escalas amplias los factores ecoldgicos tuvieron un mejor poder predictivo mientras que en

escalas pequefias la productividad primaria neta mantuvo una mejor asociacion.



Introduccion General

La distribucidon de la biodiversidad a lo largo de la Tierra no se presenta de manera aleatoria,
sin embargo, para poder reconocer esa conformacion espacial de patrones como la riqueza y
el endemismo, es necesario determinar las areas de distribucidn de cada una de las especies,
siento ésta, la unidad béasica de analisis de patrones biogeograficos (Escalante, 2008). Los
reptiles son un grupo de vertebrados muy importante para el pais debido a la gran cantidad
de especies que se distribuyen dentro de sus limites, haciendo que México ocupe el segundo
lugar de riqueza de reptiles a nivel mundial (Wilson et al., 2013). Dentro de este grupo, las
serpientes también se encuentran altamente representadas y, aunado a esto, poseen
distribuciones muy restringidas (53.4% con estatus de endemicidad a México; Flores-Villela
y Garcia-Vazquez, 2014), por lo que resulta ser un grupo ideal con el cual se pueden

implementar anélisis de riqueza y endemismo.

La aproximacion a las &reas de distribucion se realizd6 mediante modelos de
prediccion de érea, con lo que se espera tener una idea respecto a la distribucién de serpientes
en dos provincias biogeograficas de Meéxico con los valores mas altos de riqueza y
endemismo de este grupo taxondmico (Faja Volcanica Transmexicana y Cuenca del Balsas;
Garcia, 2006; Flores-Villela y Canseco-Marquez, 2007). El uso de modelos de prediccion de
area resulta una herramienta adecuada, puesto que, al basarse en informacion de tipo
climatica, tiene una gran importancia en el posterior disefio de areas de conservacion que,
debido a su naturaleza estética, idealmente deberian contar con nichos disponibles para las
especies con el objetivo de afrontar cambios ambientales en el futuro (Ochoa-Ochoa et al.,
2016). Una vez teniendo las éareas de distribucion, se plantea la necesidad de incluir un
analisis sistematico en donde se consideran distintas escalas espaciales y cémo esto influye
en los patrones resultantes (Ochoa-Ochoa et al., 2014). Los patrones de riqueza y endemismo
de serpientes y su concomitante relacion con la escala espacial se aborda en el capitulo 1. De
esta manera, se pretende poner de manifiesto que la escala espacial es un factor determinante

en la identificacién de areas de riqueza y endemismo.

En el segundo capitulo se analiza la asociacion de los principales factores ecoldgicos

e histdricos (temperatura, precipitacion, productividad y elevacién) con los patrones de

9



riqueza de serpientes encontrados a diferentes escalas espaciales. Para lograr este objetivo,
se realiz6 una regresién ponderada geogréficamente con un sistema de ponderacion
gaussiano en donde todos los datos de entrada son ponderados de acuerdo con la distancia
gue mantienen con la entidad que esta siendo analizada, asegurando asi que se tome en cuenta
la heterogeneidad del espacio geografico mediante la elaboracion de modelos independientes
locales (Brunsdon et al., 1996). Este analisis permite conocer en qué parte del continuo
espacial desde lo local hasta lo regional se encuentra la mejor asociacion entre la variable
dependiente (riqueza) y, las variables independientes (factores ecoldgicos). Por lo que el
presente trabajo tuvo como objetivo aportar méas informacion acerca de los patrones de

diversidad de serpientes en dos regiones con elevados valores de riqueza y endemismo.
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Capitulo 1

Influencia de la escala espacial

sobre la riqueza y endemismo de serpientes.

“Tengo mucho miedo de que las universidades resulten ser grandes puertas a la perdicion, a
menos que trabajen diligentemente en explicar las Sagradas Escrituras y las graben en el
corazon de los jévenes. No le aconsejo a nadie que coloque a su hijo donde las escrituras no
reinen primordialmente. Toda institucion en la que los hombres no estén ocupados
incesantemente con la palabra de Dios se corrompera”.

Martin Luther
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Introduccion

La diversidad no se distribuye de manera uniforme en la Tierra, de tal forma que las areas
que albergan la mayor diversidad bioldégica muestran ciertas tendencias geogréaficas y
discontinuidades en el ambiente (Espinosa et al., 2008; Morrone, 2014). El tener nocion de
esta distribucion heterogénea a lo largo del espacio nos permitird establecer mejores
estrategias en diferentes ramas de la ciencia como la biologia de la conservacion o robustecer
las regionalizaciones dentro de la biogeografia misma (Butchart et al., 2012). Uno de los
patrones biogeogréficos mas reconocido a nivel mundial, es la clina latitudinal de diversidad,
en la cual se observa baja diversidad hacia los polos, incrementandose hacia el ecuador
(McCain, 2007). Sin embargo, el problema surge al tratar de dilucidar sus procesos
subyacentes en gran medida a causa de no asociar adecuadamente los patrones

biogeograficos con la escala espacial (Whittaker et al., 2001).

De acuerdo con el parrafo anterior, las areas de mayor riqueza comunmente no
coinciden con las areas que albergan la mayor cantidad de endemismos (Ochoa-Ochoa et al.,
2014). Por esta razon, los patrones de riqueza y de endemismo no necesariamente mantienen
una relacion positiva (Ceballos y Brown, 1995), por lo cual cada uno de estos patrones, ha
sido asociado a diversos procesos Yy teorias, por ejemplo, los patrones de riqueza se han
asociado mayormente a procesos ecologicos (Whittaker et al., 2001), mientras que los
patrones de endemismo se han asociado con procesos evolutivos e histéricos (Wiens et al.,
2007). Ante lo cual se plantea la necesidad de una teoria general en la cual se incluya
explicitamente la importancia que tiene la escala espacial dentro de los analisis (Currie, 1991;
Lyons y Willig, 1999).

Se ha planteado que distintos factores tienen una influencia Gnica a diferentes escalas
espaciales en la distribucién de los organismos. Por ejemplo, a escalas muy finas (cuadrantes
pequefios), las interacciones ecoldgicas tendran una mayor importancia, mientras que en
escalas geograficas mas amplias los aspectos histéricos tendrdn méas importancia (Levin,
1992). Asi, los conceptos de escala y patron tienen una estrecha relacion y la identificacion
de los patrones, indudablemente tendra que ir acompafada de la identificacion de sus escalas

(Powell, 1989), tanto geograficas como temporales.
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En el presente trabajo se hace referencia a la escala espacial, es decir, en el sentido
estrictamente geogréafico. Cuando se habla de escala espacial dentro de la biogeografia, se
hace referencia en primer lugar a la extension geografica que se esta analizando, la cual puede
ser determinada a partir de diferentes criterios (Willig et al., 2003). El segundo componente
es la eleccion del tamafio de grano o de cuadricula a utilizar para analizar la extension
geogréfica deseada, la eleccion del tamafio de cuadrantes un paso muy importante, puesto
que una mala eleccion puede guiar a inferencias erréneas, por ejemplo, con cuadriculas muy
gruesas se puede incurrir en una pérdida de informacidén conduciendo a detectar areas
continuas, mientras que al utilizar cuadrantes muy pequefios, esas mismas areas pueden
aparecer de manera disyunta (Stommel, 1963; Wiens, 1989; Haury et al., 1978; Rahbek y
Graves 2000).

A mediados del siglo XIX, Hutchinson (1953) argumentd que, al detectar una
distribucion heterogénea en forma de parches, el uso de diferentes tamafios de grano modifica
el patrén distribucional, puesto que, al considerar escalas muy amplias, la heterogeneidad
aumentara y ello conducira a observar distribuciones que son el reflejo de la escala mismay
no de la realidad (Ochoa-Ochoa et al., 2014). De igual forma, al utilizar diferentes escalas
espaciales para analizar patrones de biodiversidad puede imposibilitar la comparacion de
estudios similares realizados a diferentes escalas (Wiens, 1989). Por lo tanto, es importante
dilucidar la manera en como la escala geogréafica influye en la estructuracion de los patrones
de biodiversidad observados (Rahbek, 2005).

Basado en lo anterior, Wiens (1989) sostiene que no existe una escala correcta con la
cual se pueda hacer un analisis de un patron. Por lo tanto, al conocer la importancia que tiene
la escala geografica en los patrones de biodiversidad, se debe considerar la eleccidn de ésta
sabiendo con anterioridad que organismos pequefios y grandes, no van a responder de igual
forma al mismo espacio geografico debido en parte a sus diversas historias de vida (Chave,
2013).

México alberga mas de 849 especies de reptiles lo que representa cerca del 8.7% de
la diversidad de este grupo en la Tierra (Wilson et al., 2013). Los reptiles son un grupo ideal
para analizar los patrones de riqueza y endemismo, debido a que muchas especies cuentan

con distribuciones restringidas (57.2% de las especies de México son endémicas; Flores-
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Villela et al., 2010). De las especies de reptiles descritas en México, 385 son serpientes lo

que representa el 11.4% de especies a nivel mundial (Wilson et al., 2013).

En términos de endemismo, el 53.4% de las especies descritas en México son
endémicas (Flores-Villela y Garcia-Véazquez, 2014), por lo que resulta un grupo ideal con el
cual se pueden realizar analisis de patrones de distribucion, tanto de riqueza como
endemismo. Ademas de lo anterior, una de las principales razones por la cual utilizar grupos
naturales (monofiléticos) dentro de los andlisis de patrones es que, se considera toda la
jerarquia taxonodmica del grupo, de esta forma se espera obtener una buena relacion entre las

areas agrupadas como clados (Shigueo, 2006).

La Faja Volcéanica Transmexicana (FVT) es una de las zonas con mayor endemismo
de reptiles en México (Flores-Villela et al., 2010), por lo que se ha determinado que, factores
historicos como la topografia y las condiciones ambientales jueguen un papel muy importante
al restringir su distribucion a condiciones muy particulares (Qian Y Ricklefs, 2008; Badgley,
2010). Por otra parte, la Cuenca del Balsas (CB) es otra zona de alto endemismo para los
reptiles (Ochoa-Ochoa y Flores-Villela, 2006) y otros grupos de vertebrados como anfibios
(Flores-Villela y Canseco-Marquez, 2007), aves (Navarro-Sigiienza et al., 2007), mamiferos
(Escalante et al., 2007) y peces (Martinez-Aquino et al., 2007) lo cual, entre otros factores
es debido principalmente a que ecosistemas como la selva baja caducifolia, que se cuentan
entre los mas diversos en México, se han mantenido a lo largo del tiempo a pesar de las
amenazas sobre todo de tipo antropogénico, manteniendo un gran ndmero de especies
endémicas (Ceballos y Garcia, 1995; Garcia, 2006).

El presente trabajo tuvo como objetivo aportar informacion concerniente a los
patrones de riqueza y endemismo de serpientes en la FVT y la CB, dos regiones que albergan
porcentajes elevados de riqueza y endemismo de serpientes en el territorio mexicano (Garcia,
2006; Flores-Villela y Canseco-Marquez, 2007).

Justificacion

La aproximacion a los patrones de riqueza y endemismo de serpientes en México ha sido
estudiada durante las ultimas décadas y como resultado de ello se ha generado una base de

conocimiento general acerca de la distribucion espacial de este grupo taxonomico (Ochoa-
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Ochoa et al., 2014). No obstante, tanto los procesos que determinan los patrones de
diversidad como las areas mismas contindan siendo una gran interrogante (Escalante, 2009).
Ademaés, la mayoria de los estudios que analizan los patrones de distribucion en reptiles de
México, lo han hecho en areas geograficas muy extensas (Ochoa-Ochoa et al., 2014), por lo
que deben desarrollarse estudios que consideren de manera sistematica la influencia que
mantiene la escala espacial sobre los distintos patrones de diversidad, es decir, un anélisis
que encuentre, dentro de lo posible, la mejor escala con la cual se puedan obtener patrones
inadvertidos con anterioridad (Flores-Villela, 1193; Flores-Villela y Goyenechea, 2003;
Ochoa-Ochoa y Flores Villela, 2006, 2011; Ochoa-Ochoa et al., 2014).

Antecedentes

Se han llevado a cabo pocos andlisis de los patrones de riqueza y endemismo de la
herpetofauna y su relacion con la escala geogréafica a nivel nacional. El primer trabajo es de
Flores-Villela (1993), en donde se describe la distribucion de los reptiles para México,
precisando ademds su abundancia y endemismo por zonas geogréficas. Las areas de
endemismo fueron delimitadas analizando los patrones de distribucion de los taxa endémicos.
En sus resultados, encontré que las tierras altas tropicales del centro del pais albergan el
mayor numero de especies endémicas, argumentando que este patrén es el resultado en parte,
debido a la poca capacidad de dispersion de estos organismos, especialmente si se considera
a esta region como una de las regiones con la topografia mas heterogénea en México, lo que
ha generado una gran diversidad de microhabitats con condiciones ambientales propias.
Finalmente, concluye que dentro de las tierras altas tropicales se pudo haber producido una
radiacion adaptativa de las poblaciones, resultando finalmente en una gran riqueza y

endemismos de especies.

Posteriormente, Flores-Villela y Goyenechea (2003) hicieron una recopilacion de
informacidn para explicar patrones de distribucion de reptiles que habitan en México. Los
autores tratan de responder si la distribucion de las especies es equitativa, si el nUmero de
especies esta dado por el tamafio del area de cada region, y si el nimero de especies
endémicas y no endémicas se relaciona directamente con la riqueza total de especies. Ellos
encuentran que, las especies de reptiles no se distribuyen equitativamente en todo el pais,

sino que algunas regiones son mucho mas ricas en especies endémicas que otras, como la
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Faja Volcanica Transmexicana, la Sierra Madre del Sur y la Costa del Pacifico, y, de igual
forma, al considerar la riqueza por region, ésta tampoco se presenta de manera homogénea.
Los resultados relacionados con la segunda hipoétesis sugieren que el tamafio del area de cada
region tampoco explica los patrones observados, puesto que, se esperaria que, en el Desierto
de Chihuahua, el cual abarca cerca del 25% del total del territorio mexicano, se encontrara el
mayor nimero de especies de reptiles; sin embargo, la mayor riqueza de especies se localizd
en regiones con un area menor (Faja Volcanica Transmexicana, Sierra Madre del Sur, Costa
del Pacifico Planicie Costera del Golfo y las Tierras Altas de Chiapas). Finalmente, de
acuerdo con la ultima hipotesis, las regiones con mayor numero de especies endémicas son
la Faja Volcanica Transmexicana, la Costa del Pacifico y la Sierra Madre del Sur
argumentando que las especies ahi presentes pueden tener historias biogeogréficas
compartidas, principalmente en la Faja VVolcanica Transmexicana, por lo que concluyen que
ninguna de las tres hipotesis planteadas explica los patrones de distribucion de las especies

de reptiles de México.

El estudio de Ochoa-Ochoa y Flores-Villela (2006) consider6 la influencia de la escala
espacial en los patrones de riqueza y endemismo. En su estudio, los autores utilizaron los
registros puntuales de colecta, haciendo distintos andlisis con cuadros de 1°, 0.5° y a nivel de
estados. De acuerdo con los cuadros de 1°, las zonas con mayor riqueza de especies de
reptiles fueron el sureste de Puebla, especificamente la region de Tehuacan hasta la ciudad
de Mendoza y Orizaba en el estado de Veracruz. De acuerdo con los cuadros de 0.5° las
zonas mas ricas en especies fueron Orizaba y Coérdoba en Veracruz, el sureste de Chiapas y
el area de Tehuantepec en Oaxaca. Finalmente, al considerar ambas escalas, los autores
argumentan que los cuadros con mayor riqueza y los de mayor ndmero de registros
concuerdan entre si y también coinciden con los estados de mayor riqueza y los mas
colectados (Oaxaca, Veracruz, Chiapas, Guerrero y Puebla). El anélisis de endemismos
indico que las areas de endemismo concuerdan al utilizar diferentes tamafios de cuadros, sin
embargo, mencionan que con los de 0.5° se obtiene una mejor resolucion. La Faja Volcanica
Transmexicana (FVT) y la Cuenca del Balsas CB) destacan por el nimero de especies
endémicas que alojan. Aunque no se hayan encontrado mayores diferencias en los patrones
observados utilizando diferentes escalas, los autores mencionan que al cambiar de escala las

areas de endemismo resultantes pueden estar o no fragmentadas. Ademas, los patrones
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observados pueden ser el resultado de utilizar registros puntuales de colecta sin emplear algin
modelo de distribucién potencial, el cual reduciria en gran medida el sesgo que existe, al
haber zonas sobre exploradas y colectadas en relacion con otras sin tanta tradicion de colecta.

De igual forma, Ochoa-Ochoa y Flores-Villela (2011), realizaron un andlisis de los
patrones de endemismo de reptiles en el estado de Veracruz. En su estudio, los autores
consideraron un tamafio de cuadro de 1/8°. De acuerdo con sus resultados, se obtuvieron 29
areas de endemismo, la mayoria se ubico en los limites del estado. Una gran cantidad de areas
de endemismo no se habian encontrado en un estudio del 2006 realizado por ellos mismos,
argumentando que, en el estudio realizado a nivel de pais, se utilizaron cuadros méas grandes
(escalas méas amplias) y también, a que no utilizaron modelos de prediccion de area de

distribucién.

Finalmente, Ochoa-Ochoa y colaboradores (2014), realizaron un analisis de patrones
de riqueza y endemismo de reptiles a diferentes escalas geogréaficas utilizando modelos de
area de distribucion. A partir de sus resultados, los autores mencionan que solamente al
considerar los cuadros de 1°, se pudo observar el patron latitudinal de riqueza de especies, lo
que se ha reportado para otros grupos de organismos. Sin embargo, al reducir la escala
(cuadros de 0.5°) los autores encontraron un patrén que lo denominaron limite Neotropical
en donde la mayor riqueza de endemismaos de reptiles se ubicé en la zona de transicién entre
dos regiones biogeogréaficas (Neartica y Neotropical), siendo esta zona la Faja Volcanica
Transmexicana. Por ultimo, al utilizar escalas mas finas los autores mencionan que no fue
posible observar un patrén asociado ni con la latitud ni con un limite neotropical debido a
que se observaron unas pocas regiones disyuntas.
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Pregunta de Investigacion

¢Las areas de riqueza y de endemismo iran cambiando al utilizar diferentes escalas de
analisis?

Hipotesis

Debido a que las areas de riqueza y las areas de endemismo son influenciadas por diferentes
factores actuando a lo largo de un continuo de escalas espaciales, se espera que, en cada una
de las provincias biogeograficas analizadas, estas areas cambien con el uso de diferentes
escalas. Asi, en escalas espaciales amplias, se puedan encontrar patrones anteriormente
detectados como es el caso de gradiente latitudinal de riqueza, por el contrario, en escalas

muy pequefas, se esperaria encontrar la disyuncion de muchas areas, lo cual también pudiera

dificultar la identificacion de un patrén claro.

Objetivo general

Analizar la influencia de la escala espacial sobre los patrones de riqueza y endemismo de
reptiles (Serpentes) en la Faja Volcéanica Transmexicana y la Cuenca del Balsas.

Obijetivos especificos

1. Encontrar patrones de riqueza potencial Serpentes en la FVT y CB a distintas escalas
espaciales.

2. Encontrar areas de endemismo potencial de Serpentes a distintas escalas espaciales
utilizando diferentes aproximaciones (Analisis de parsimonia de endemismos y

criterios de optimizacion-VNDM).
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Area de estudio

Faja Volcanica Transmexicana. Provincia biogeografica que posee 959 km de longitud y
de 50 a 150 km de ancho (Figura 1). Abarca los estados de sur de Guanajuato, Ciudad de
Meéxico, centro-norte del Estado de México, centro de Jalisco, norte de Michoacan, centro de
Puebla, noroeste de Oaxaca, casi todo Tlaxcala y una pequefia porcion al centro-oeste de
Veracruz. Se situa entre los paralelos 17° y 21° latitud norte y entre los meridianos 96° y
105° longitud oeste. Su formacién comenzo en el Oligoceno culminando en el Holoceno.
Dentro de esta provincia se incluyen las elevaciones montafiosas con mayor altitud del pais.
Se trata de una conexion entre la Sierra Madre Occidental, Oriental y del Sur, constituyendo
un evento vicariante para muchos taxones (Hulsey et al., 2004) y una zona de transicién entre
dos regiones biogeogréficas, al norte la Neartica y al sur la Neotropical. La vegetacion
predominante son los bosques de pino-encino y pastizales alpinos (Challenger y Soberén,
2008). Dentro de la FVT se distribuye cerca del 63% de la totalidad de familias de anfibios
y reptiles para todo el territorio nacional, representando cerca del 21.3% (249 especies) de la
herpetofauna a nivel nacional, de las cuales 89 especies son de serpientes lo que representa
el 35.5% (Flores-Villela y Canseco-Marquez, 2007).

Cuenca del Balsas. Ubicada al sur de la FVT abarca el centro-norte de Guerrero, el sureste
de Jalisco, el centro de Michoacén, toda la parte centro-sur de Morelos, el sur del Estado de
México, una porcién del noroeste de Oaxaca y el suroeste de Puebla entre los paralelos 17°
y 19° latitud norte y entre los meridianos 97° y 103° longitud oeste (Figura 1). Contrario a la
Faja Volcéanica Transmexicana, las elevaciones montafiosas de esta provincia no sobrepasan
los 2000 m.s.n.m., al tratarse de una depresion bordeada por sistemas montafiosos
importantes, al norte la Faja VVolcanica Transmexicana y al sur la Sierra Madre del Sur, dio
como resultado que los sistemas fluviales de ambas zonas drenaran hacia el mar atravesando
la propia Cuenca del Balsas. La vegetacion predominante son los bosques de pino y encino
en las zonas que bordean a la CB principalmente y selvas tropicales subhimedas (Challenger
y Soberon, 2008). En la actualidad no se cuenta con un inventario completo de las especies
de serpientes dentro de la Cuenca del Balsas, sin embargo y como se mencion6
anteriormente, se trata de una de las provincias con valores elevados tanto de riqueza como

de endemismo para este grupo de vertebrados (Garcia, 2006)
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Figura 1. Ubicacion de las provincias biogeograficas Faja Volcanica Transmexicana y Cuenca del
Balsas (CONABIO, 1997)
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Métodos

Bases de datos. Se obtuvieron los datos de colectas de serpientes a partir de la base de datos
herpetologica del Museo de Zoologia “Alfonso L. Herrera” de la Facultad de Ciencias,
Universidad Nacional Auténoma de Meéxico. La base de datos concentra informacion
herpetologica de diferentes colecciones cientificas tanto nacionales como internacionales. Se
obtuvieron un total de 31250 registros. Se llevo a cabo una depuracion de la base de datos de
aquellos registros que tuvieran duplicados. Posteriormente, se hizo la revision de los registros
asegurandose de que éstos contaran con datos de latitud y longitud, y que su georreferencia
estuviera de acuerdo con la distribucion conocida de la especie, para ello se hizo una revision
de sitios web como la Lista Roja de especies amenazadas de la Union Internacional para la
Conservacion de la naturaleza (IUCN; 2021), Naturalista (CONABIO, 2021) y articulos

cientificos que contuvieran informacion acerca de la distribucion de las especies.

Evaluacién ambiental. La evaluacion ambiental consiste realizar un andlisis previo de la
asociacion entre los datos de colecta y las variables climaticas a utilizar en los posteriores
modelos, de esta forma se puede detectar aquellas localidades que quedan fuera del conjunto
de ambientes (delimitado por el resto de los datos de colecta), de esta forma se analiza de
manera individual cada una de estas localidades contrastdndola con informacion conocida de
la distribucidon de la especie en literatura especializada y, de ser necesario, no considerar su
inclusion en los posteriores modelos (Ochoa-Ochoa et al., 2014; Figura 2). Un segundo
objetivo de este analisis es identificar si existe una elevada colinealidad entre las variables
climaticas y si es el caso, eliminarlas de los modelos para no generar sesgos en los resultados.
El andlisis de colinealidad se realiz6 mediante la funcion del Factor de la Inflacién de la
Varianza llamado vifstep (Naimi et al., 2014) dentro del paquete estadistico RStudio
(RStudio Team, 2016), esta herramienta consiste en calcular la correlacion de las variables
mediante los cuadrados de sus respectivas correlaciones entre pares de variables eliminando
aquellas que sobrepasan un valor umbral ya establecido (valor umbral (th)=10). A
continuacion, se hizo el recorte de cada una de las coberturas climaticas de acuerdo con la
hipdtesis de las areas que histéricamente han sido accesibles a las especies denominada
hipotesis de Movilidad (M) de acuerdo con el modelo Bidtico-Abidtico-Movilidad de
Soberon y Peterson (2005) lo anterior se realizo considerando provincias herpetofaunisticas

21



y biogeograficas ademas del conocimiento actual del area de distribucion que se tiene de cada
especie. La decision de establecer estas hipdtesis de M estuvo en funcion de las capacidades
de dispersion de cada especie (Soberdn y Peterson, 2005). Posteriormente, se hizo una
eliminacién de los registros duplicados para cada uno de los pixeles de las coberturas
climaticas, esto con el objetivo de que el modelo no le diera una mayor importancia a aquellos
pixeles que tuvieran una gran cantidad de registros pudiendo subestimar el éarea de
distribucion (Miller et al., 2007). La evaluacion ambiental, el recorte de las coberturas
climaticas y la eliminacion de duplicados por pixel se llevo a cabo en la plataforma RStudio
(Version 1.1.463) con los paquetes maptools (Bivand, 2019a), grid graphics (Murrell, 2018),
geospatial data abstraction (Bivand, 2019b), uncertainty analisis for species distribution
models (Chen et al., 2019), rasters (Hijmans, 2019), lattice (Becker et al., 1993) and classes
and methods for spatial data (Pebesma y Bivand, 2005).

A) B)

PCZE

= -
,Ef-»"‘ e

Figura 2. Esquema general de la evaluacion ambiental de Crotalus ravus. A) localidades sin depurar; B)
andlisis de componentes principales de las localidades con las variables climaticas utilizadas. Las localidades
marcadas en rojo son las localidades que se tendrian que revisar y considerar su inclusion en los modelos.
Modelado de las &reas de distribucion. En la actualidad se han desarrollado diferentes
algoritmos para modelar las distribuciones de las especies, sin embargo, cada uno de ellos
tiene un desempefio particular (Tognelli et al., 2009; Ochoa-Ochoa et al., 2016). Se empled
el algoritmo de MaxEnt (versién 3.4.1) el cual ha tenido un gran desempefio cuando se trata
de muestras pequefias de registros, situacion que aplica para el presente trabajo (Elith et al.,
2006; Phillips et al., 2006; Peterson et al., 2007; Escalante et al., 2013). Para el modelado de
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las distribuciones se utilizaron las coberturas climaticas de WorldClim con una resolucion de

1 km? de acuerdo con la evaluacion ambiental para cada una de las especies (Anexo 1):

1. Temperatura media anual
Rango diurno medio (Promedio mensual (temperatura maxima — temperatura
minima))

3. Isotermalidad

4. Estacionalidad de la temperatura

5. Temperatura maxima del mes mas calido

6. Temperatura minima del mes mas frio

7. Rango de la temperatura anual

8. Temperatura promedio del cuarto mas himedo

9. Temperatura promedio de mes méas seco

10. Temperatura Promedio del cuarto mas calido

11. Temperatura promedio del cuarto més frio

12. Precipitacion anual

13. Precipitacion del mes mas humedo

14. Precipitacion del mes mas seco

15. Estacionalidad de la precipitacion

16. Precipitacion del cuarto mas himedo

17. Precipitacion del cuarto més seco

18. Precipitacion del cuarto més célido

19. Precipitacion del cuarto mas frio

Se utilizd el 75% de los registros para calibrar el modelo para aquellas especies que tuvieran
mas de 10 registros, mientras que el restante 25% de los registros se destino a la evaluacion
del modelo (Escalante et al., 2013). Al momento de modelar con el algoritmo de MaxEnt se
realizaron cinco corridas y, mediante un Bootstrap, se seleccionaron aleatoriamente los
puntos destinados a la calibracion y evaluacion del modelo, seleccionando a su vez 10 000
puntos que el modelo utiliz6 para generar las pseudo ausencias (Figura 3A). Al final de las
corridas, se selecciond el mejor modelo de acuerdo con los valores més altos de AUC (area
debajo de la curva) de evaluacion, la cual es una medida que indica la probabilidad de que
una localidad pertenezca al conjunto de localidades predicha como &rea de distribucion
potencial (Peterson et al., 2011) (Anexo 2). Para aquellas especies con un numero de registros
menor a 10, se decidi6 utilizar el 100% para calibrar el modelo y solamente se tomaron en

cuenta aquellos modelos que tuvieran un AUC de calibracion mayor al 0.8 (Anexo 2). Se
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obtuvo una salida de tipo logistica (Figura 3B), la cual fue transformada en un mapa binario
mediante valores umbrales del décimo de percentil. Se ha argumentado que los valores
umbrales mas bajos son muy sensibles a las localidades menos “idoneas”, generando con
esto una sobre prediccidn de area, sin embargo, el décimo de percentil no es tan sensible a
localidades extremas y por lo tanto, no tiende a hacer una sobre estimacion del area de
distribucion de las especies (Escalante et al., 2013; Radosavljevic y Anderson, 2013), lo
anterior se realiz6 en la plataforma RStudio (version 3.4.1; Figura. 3C). Finalmente se hizo
el recorte de los modelos de especies con distribucion amplia (especies distribuidas en ambas
provincias biogeograficas), con el objetivo de tomar en cuenta de manera individual aquella

distribucion potencial dentro de cada una de las provincias biogeograficas (FVT y CB).

Patrones de riqueza. Con el objetivo de obtener mapas de riqueza con la menor escala
posible de 1 km?, correspondiente a la de las variables climaticas utilizadas, se realizé la
suma de todos los modelos para cada provincia biogeogréfica en formato raster (Figura 6 y
7). Posterior a esto, cada uno de los modelos de las areas de distribucion de las especies
obtenido en formato raster, fue transformado a formato shape, con el objetivo de poder hacer
la union de todos los modelos. Lo anterior se realizé con la ayuda del programa ArcGis
(version 10.1; Ochoa-Ochoa et al., 2014) obteniendo dos mapas, uno por cada provincia. Con
los mapas resultantes se realizaron intersecciones con cuadriculas de 1/16°, 1/8°, 1/4°y 1/2°

resultando en cuatro mapas intersecados por cada provincia.

Una vez que se obtuvieron los mapas intersecados, cada una de las tablas fue
exportada como formato de texto delimitado por comas, a partir del cual se obtuvo una matriz
de datos que contuviera a las especies en las columnas y a las celdas de la cuadricula en los
renglones, con los correspondientes valores de la presencia de las especies dentro de las
celdas, lo anterior se realiz6 en RStudio (versién 3.4.1). Se realizaron las sumas totales de la
riqueza contenida en cada celda mediante una hoja de calculo Excel para obtener una tabla
con dos columnas, la primera correspondiente a cada celda de la cuadricula y la segunda a su
valor total de riqueza para cada una de las ocho matrices obtenidas. Finalmente, se realizaron

uniones de las tablas obtenidas con cada una de las diferentes cuadriculas para obtener los
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patrones finales de riqueza a distintas escalas geogréficas, lo anterior se realizd en ArcGis
(version 10.1; Ochoa-Ochoa et al., 2014).

Patrones de endemismo. Para este analisis, se utilizaron las reticulas con los mismos tamafios

de cuadros que en el anélisis anterior. Se opt6 por utilizar el analisis de parsimonia de

endemismo y criterios de optimizacion puesto que se trata de dos de los métodos que utilizan

matrices de presencia y ausencia de especies en cuadrantes como unidades de analisis
Escalante et al., 2013).

Andlisis de Parsimonia de Endemismos (PAE). Para llevar a cabo este analisis, se
generaron cuatro matrices de datos binarios para cada provincia biogeografica
correspondientes a las cuatro escalas geograficas utilizadas, las cuales incluyeron un
area hipotética codificada con “0” para enraizar los cladogramas (Morrone, 1994),
Este andlisis se realiz6 a partir de una busqueda heuristica con 1,000 réplicas de
adicion de secuencias al azar con intercambio de ramas con la estrategia tree
bisection and reconnection (TBR+TBR), reteniendo 10 cladogramas por réplica.
Posteriormente, se obtuvo un cladograma de consenso estricto calculando los indices
de consistencia (Ci) y retencién (Ri). Estos analisis se llevaron a cabo con el programa
NONA ver. 2.0 en WinClada ver. 1.00.08 (Nixon, 1999). Por Gltimo, solamente se
cartografiaron los cuadrantes agrupados en los cladogramas (clados) que estuvieran
geograficamente adyacentes y sustentadas al menos por dos taxones (Ochoa-Ochoa
y Flores-Villela, 2011).

Criterios de optimizacion en VNDM. A partir de las areas de distribucion de cada
una de las especies y utilizando los mismos tamarios de cuadriculas que en los analisis
previos, se realizd un analisis de endemicidad para cada una de las provincias
biogeograficas mediante el programa VNDM/NDM ver. 3.1 (Szumik et al., 2002).
Para evaluar a las areas candidatas (conjunto de celdas), el programa asigna un
puntaje a cada especie, dependiendo de que tan bien su distribucion se ajuste dentro
de cada conjunto de celdas, por ejemplo, ese puntaje disminuye si una especie se
encuentra parcialmente en ese conjunto de celdas, o si se distribuye por fuera de las

celdas analizadas como candidatas. De esta forma, a cada conjunto de cuadrantes se
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le asigna un puntaje de endemicidad como resultado de la suma de los puntajes de las
especies que albergan (Szumik y Goloboff, 2004). El valor de endemicidad de cada
cuadrante mejora debido a la cantidad de especies que tenga y al grado de
concordancia entre el mismo cuadrante y sus especies (Aagesen et al., 2013).
Posteriormente, se implemento la regla de consenso estricto para agrupar a las areas
candidatas y de esta manera obtener las areas de endemismo reteniendo aquellas con

un valor de endemicidad mayor o igual a dos (Aagesen et al., 2013).
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Resultados

Se obtuvieron un total de 27 637 de localidades depuradas, de las cuales 17 573 sirvieron
para realizar los modelos de distribucion potencial para 108 especies de serpientes para la
Faja Volcanica Transmexicana, y 10 064 localidades para realizar los modelos de
distribucion potencial para 40 especies de serpientes de la Cuenca del Balsas (Figuras 4 y 5).
En el anexo 1 se muestra las variables climaticas utilizadas en cada uno de los modelos para
laFVT y la CB, y también la evaluacion de los modelos mediante los valores de area debajo

de la curva (AUC; Anexo 2) tanto de calibracién como de evaluacion.

270
— — Kilometers

Figura 4. Localidades utilizadas para modelar las areas de distribucién de las especies de
serpientes en la Faja VVolcanica Transmexicana.
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Figura 5. Localidades utilizadas para modelar las areas de distribucion de las especies de
serpientes en la Cuenca del Balsas.

En la figura 6 se muestra el mapa de riqueza total de serpientes en la Faja Volcanica
Transmexicana obtenido a partir de la suma de los modelos de distribucion potencial de todas
las especies. Se observa una mayor riqueza de especies a lo largo de ladera sur de la FVT,
coincidiendo con el centro-sur del estado de Jalisco, norte de Colima, centro de Michoacén,

sur del estado de México y centro-sur de Puebla.

Por otro lado, la figura 7 muestra la riqueza de la Cuenca del Balsas a partir de la
suma de los modelos de area de distribucion de todas las especies. La mayor riqueza se
concentra en la porcién conocida como Alto Balsas, que corresponde con el noreste de
Guerrero, noroeste de Oaxaca, suroeste de Puebla, centro-sur de Morelos y suroeste y sureste
del estado de México. Por el contrario, las zonas con menor riqueza de serpientes se
localizaron en la zona del Bajo Balsas que corresponde a los limites del estado de Michoacan

con Guerrero.
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Figura 6. Suma de los modelos de distribucion potencial de serpientes de la Faja Volcanica Transmexicana con
una resolucion de 1 km2.

N

Suma de modelos CB
— Low : 20

Kilometers
0 375 75 150 225

Figura 7. Suma de los modelos de distribucidn potencial de serpientes de la Cuenca del Balsas con una
resolucion de 1 km2.




Riqueza de Serpientes Faja Volcanica Transmexicana. En las figuras 8-11, se muestran
los mapas de riqueza de serpientes obtenidos con los modelos de areas de distribucion para
las escalas de 0.5°, 0.25°, 0.125° y 0.0625° en la FVT. Con cuadros de 0.5° (Figura 8), se
observa un patrén de mayor riqueza a lo largo de la ladera sur de la FVT en donde se
localizaron cinco areas de riqueza, la primera corresponde a la regién circundante al volcan
Nevado de Colima, entre los estados de Jalisco y Colima. La segunda area se localiza en la
Cuenca Alta del Balsas. La tercera area corresponde con la colindancia entre la FVT y la CB.
La cuarta area se ubica en los alrededores del volcan Pico de Orizaba entre los estados de
Puebla y Veracruz. Finalmente, la quinta area se ubica en el norte de Oaxaca, en donde se

conectan tres provincias biogeogréficas, la FVT, la Sierra Madre del Sur y Oaxaca.

Riqueza FVT 0.5°

[] Faja_volcanica_Transmexicana

[ 57-88 0 50 100 200 300
I so- o1 m mew s Kilometers

Figura 8. Riqueza de serpientes en la FVVT con cuadros de 0.5°.
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Con cuadros de 0.25° se observa la formaciéon de cinco areas de mayor riqueza (91-96
especies; Figura 9). La primera abarca la Reserva de la Biosfera Sierra de Manantlan y el
Parque Nacional Nevado de Colima entre Jalisco, la segunda se ubica en la parte noreste de
Michoacan en las provincias fisiograficas Depresion del Balsas, Mil Cumbres y Sierras y
Bajio Michoacano y las provincias hidrograficas Balsas y Lerma-Santiago, la tercera se
localiza al noroeste del Parque Nacional Nevado de Toluca en el estado de México. La cuarta
se ubica al noroeste de la Sierra de Taxco en Guerrero, y, por ultimo, la quinta se localiz6
entre el sur de Puebla y norte de Oaxaca en la colindancia de la FVT con la provincia

biogeografica de Oaxaca.
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Figura 9. Riqueza de serpientes en la FVT con cuadros de 0.25°.

Con cuadros de 0.125° se identificaron ocho areas de mayor riqueza (89-93 especies; Figura
10). La primera corresponde con la Reserva de la Biosfera Sierra de Manantlan, la segunda
corresponde con el Parque Nacional Nevado de Colima, la tercera se ubica en la parte noreste
de Michoacén, la cuarta abarca una porcién del noroeste del Parque Nacional Nevado de
Toluca, la quinta se encuentra al sur del estado de México, la sexta abarca una porcion del
oriente de la Reserva de la Bidésfera Tehuacan-Cuicatlan en el estado de Puebla, la séptima
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corresponde al sur de Puebla y norte de Oaxaca en la porcidn centro-oeste de la Reserva de
la Biosfera Tehuacan-Cuicatlan, finalmente, la octava area se encuentra en el norte de Oaxaca

en la porcion sur de la Reserva de la Biosfera Tehuacan-Cuicatlan.
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Figura 10. Riqueza de serpientes en la FVT con cuadros de 0.125°.

Con cuadros de 0.0625° se observd la fragmentacidn de areas de mayor riqueza, reconocidas
en escalas mas gruesas. Con esta escala se encontraron 11 areas de mayor riqueza de
serpientes (85-91 especies; Figura 11). La primera se ubica el noroeste del volcan Nevado de
Colima. La segunda &rea se ubica al noroeste de la Reserva de la Biosfera Sierra de
Manantlan. La tercera area comprende la zona de la Reserva de la Bidsfera Sierra de
Manantlan. La cuarta area se localiza en el Parque Nacional VVolcan Nevado de Colima. La
quinta area corresponde con el este de Zitdcuaro en Michoacan. La sexta area se ubico en el
Parque Estatal Santuario del Agua al oeste del Volcan Nevado de Toluca. La séptima area
corresponde con el Parque Estatal Picacho de Oro y Plata en el estado de México. La octava

area se encuentra el este de Tehuacén en Puebla. La novena area se localiza en la zona de la
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Cafada en Oaxaca. El area 10 se ubic6 al sur de Tehuacan. Por ultimo, el area 11 se ubicé en

las Sierras Centrales de Oaxaca.
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Figura 11. Riqueza de serpientes en la FVT con cuadros de 0.0625°.

Riqueza total de serpientes en la Faja Volcanica Transmexicana. En la figura 12 se
muestra la riqueza de serpientes para la FVT, siendo el objetivo de estos mapas mostrar si
existe un patron de riqueza asociado al sesgo en el muestreo bioldgico. Con cuadros de 0.5°
(Figura 12-A), se observa un intenso muestreo en dos zonas, la primera correspondiente a los
alrededores de la Ciudad de México en la parte noreste colindando con el Estado de México
y abarcando la porcién oeste del Parque Nacional Iztaccihuatl-Popocatépetl y la segunda en
la region de Tehuacan en Puebla abarcando toda la porcidn centro-norte de la Reserva de la
Bidsfera Tehuacan-Cuicatlan. Con cuadros de 0.25° (Figura 12-B) se observa una region
ampliamente muestreada, que corresponde con el centro de la Ciudad de México hasta el
norte de Morelos abarcando una parte del Estado de Mexico, la zona abarca los Parques
Nacionales Lagunas de Zempoala, El Tepozteco y Cumbres del Ajusco. Con cuadros de

0.125°y 0.0625° (Figura 12-C y D), existe un area que sobresale por su marcado esfuerzo de
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muestreo, ésta se corresponde con el Parque Nacional Lagunas de Zempoala entre los estados

de Morelos y México.
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Figura 12. Riqueza total de serpientes en la FVT a diferentes escalas espaciales: A) cuadros de 0.5°; B) cuadros de

0.25°; C) cuadros de 0.125° y D) cuadros de 0.0625°.




Riqueza de serpientes Cuenca del Balsas. En las figuras 13-16 se muestran los mapas de
riqueza de serpientes en la Cuenca del Balsas obtenidos con los modelos de areas de
distribucion en las escalas de 0.5°, 0.25°, 0.125° y 0.0625°. En la escala mas amplia (cuadros
de 0.5°; Figura 13), se aprecia la formacién de un area de mayor riqueza en la Sierra Sur de
Michoacan. En esta Zona colindan cuatro provincias biogeogréaficas, la FVT, la CB, la Sierra
Madre del Sur y la Costa del Pacifico.
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Figura 13. Riqueza de serpientes en la CB con cuadros de 0.5°.

Con cuadros de 0.25° (Figura 14) se localiz6 un area de mayor riqueza nuevamente en la
Sierra Sur de Michoacan, entre los limites de la CB con la FVT y la Sierra Madre del Sur,
esta zona se ubica entre dos regiones de bosque meséfilo de montafia, al sur la Sierra Sur de
Michoacan y al norte la Cuenca Alta del Balsas. De acuerdo con las cuencas hidrogréficas,
el &rea corresponde con la Depresion del Tepalcatepec.
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Figura 14. Riqueza de serpientes en la CB con cuadros de 0.25°.

Con cuadros de 0.125° (Figura 15) la mayor riqueza de serpientes se concentré en el Alto
Balsas (oriente de la CB). Con este tamafio de cuadros se encontraron siete areas de mayor
riqueza. La primera al norte de Apatzingan en el centro-oeste de Michoacan. La segunda se
ubicé al sur de Taxco en Guerrero abarcando parte del norte de la Sierra de Taxco. La tercera
abarca parte del sur del parque Nacional Lagunas de Zempoala en Morelos. La cuarta se
ubica en la porcion este de la Reserva de la Bidsfera Sierra de Huautla. La quinta se encuentra
al este de Xicotlan entre Puebla y Guerrero y entre la Cuenca del Balsas y la Sierra Madre

del Sur. La sexta y séptima area se encuentran en el centro del estado de Puebla.
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Figura 15. Riqueza de serpientes en la CB con cuadros de 0.125°.

Con cuadros de 0.0625° (Figura 16) nuevamente se observa mayor riqueza de serpientes en
el Alto Balsas en donde se encontraron 13 de las 15 &reas de riqueza de serpientes localizadas
para toda la Cuenca del Balsas. Con esta escala surgen areas de mayor riqueza que no fueron
observadas con cuadros mas grandes. Todas las areas encontradas se ubican dentro de la
provincia hidrografica Balsas. La primera y segunda se ubica en el suroeste y centro de
Michoacén respectivamente. La tercera area corresponde con la colindancia entre Guerrero,
Morelos y el Estado de México. La cuarta area se encontré en la Reserva de la Bidsfera Sierra
de Huautla y en la Reserva Estatal el Pericon en Morelos. La quinta y sexta area se localizan
al sur de lguala en Guerrero. La séptima, se encuentra en el centro-este de Guerrero. La
octava area corresponde con el Parque Nacional El Tepozteco en Morelos. El area nueve se
encuentra al sur de los volcanes Iztaccihuatl y Popocatepetl en el estado de Puebla. La décima
area se encuentra al sureste de la Sierra del Tentzo en Puebla. El &rea 11 se localiza en la
zona del Tecorral en Puebla. El area 12 se encuentra en la colindancia entre Guerrero y

Oaxaca. El area 13 se encuentra al este del Tecorral en Puebla. La penultima area corresponde
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con la zona de Ahuetempan en Puebla. La ultima area se encuentra al este de Huajuapan de

Ledn al norte de Oaxaca.
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Figura 16. Riqueza de serpientes en la CB con cuadros de 0.0625°.

Riqueza total de serpientes en la Cuenca del Balsas.

Con cuadros de 0.5° y 0.205° (Figura 17-A y B) se observa una zona con un esfuerzo de
muestreo alto en la parte central del Michoacéan abarcando la Sierra sur de Michoacéan que
corresponde con un extremo de la Sierra Madre del Sur. Con cuadros de 0.125° (Figura 17-
C), se observa una zona con elevado esfuerzo de muestreo en los alrededores de la ciudad de
Apatzingan en el estado de Michoacan. Finalmente, con cuadros de 0.0625° (Figura 17-D),
se encontraron dos areas de mayor esfuerzo de colectas, ambas ubicadas nuevamente en

Apatzingan, Michoacan.
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Figura 17. Riqueza total de serpientes en la CB a diferentes escalas espaciales: A) cuadros de 0.5°; B)
cuadros de 0.25°; C) cuadros de 0.125° y D) cuadros de 0.0625°.

Analisis de Parsimonia de Endemismos de la Faja Volcanica Transmexicana mediante
PAE. Las especies endémicas para la FVT fueron: Geophis maculiferus, Rhadinaea cuneata,
Tantilla cascadae, Crotalus tansitarensis, C. transversus y C. triseriatus. Los resultados del
analisis de parsimonia de endemismos para la FVT con cuadros de 0.5° generaron 100
cladogramas, de los cuales se obtuvo un cladograma de consenso estricto con una longitud
de 2 767 pasos (Ci=19, Ri=56). El arbol consenso indica que toda la FVT conformaria un
area de endemismo, sin embargo, se identificé un area de endemismo anidada (sustentada
por Tantilla deppei y Tropidodipsas philippi) la cual excluye toda la parte centro-norte de
Jalisco y una parte del noroeste de Michoacan, en esta zona colindan tres provincias
biogeograficas, FVT, Oaxaca y Sierra Madre Oriental (Figura 18-A). Con cuadros de 0.25°
(Figura 18-B) se obtuvieron 100 cladogramas con un arbol consenso de 1 784 pasos (Ci=6,
Ri=59) resultando en un area de endemismo sustentada por dos especies (Geophis petersii y
Ninia sebae), ésta se localizd en la colindancia entre los estados de Veracruz y Puebla,
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especificamente en las elevaciones montafiosas en la porcion oriente del Parque Nacional
Pico de Orizaba. Con cuadros de 0.125° (Figura 18-C) se obtuvieron 100 cladogramas con
un arbol consenso de 3 919 pasos (Ci=3, Ri=74). A partir de esto, se localiz6 un area de
endemismo sustentada por dos especies (Geophis petersii y Ninia sebae), ubicada en las
laderas orientales del Parque Nacional Pico de Orizaba en el estado de Veracruz. Finalmente,
con cuadros de 0.0625° (Figural8-D) se obtuvieron 100 cladogramas con un arbol consenso
de 8 650 pasos (Ci=1, Ri=85), nuevamente se forma un area de endemismo conformada por
toda la FVT exceptuando una pequefia zona en la colindancia entre la FVT y Oaxaca.
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Figura 18. Areas de endemismo de serpientes en la FVT a diferentes escalas espaciales: A) cuadros de 0.5°; B)
cuadros de 0.25°; C) cuadros de 0.125° y D) cuadros de 0.0625°.
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Analisis de Parsimonia de Endemismos para la Cuenca del Balsas mediante PAE. Las
especies endémicas para la CB fueron: Micrurus laticollaris, Thamnophis postremus,
Coniophanes melanocephalus y Geophis pyburni. De acuerdo con los resultados del analisis
de parsimonia de endemismaos para la CB con cuadros de 0.5° se obtuvieron 100 cladogramas
con un arbol consenso de 161 pasos (Ci=35, Ri=14), en donde se observa la formacion de
tres &reas de endemismo. La primera area sustentada por tres taxones (Crotalus simus,
Ficimia olivaceay F. publia) ubicada entre los estados del suroeste de Michoacan y el sureste
de Jalisco en la colindancia entre la CB, FVT, Sierra Madre del Sur y Costa del Pacifico. El
area 2 sustentada por dos taxones (Boa sigma y Conopsis biserialis) ubicada en la parte norte
de Guerrero, abarcando la porcién norte de la Sierra de Taxco. Finalmente, el area 3
sustentada por dos taxones (Adelphicus visoninus y Salvadora bairdi) ubicada en la alcaldia
de Milpa Alta al sur de la Ciudad de México y la parte norte de Morelos abarcando la totalidad
del Parque Nacional El Tepozteco y la porcion sureste del Parque Nacional Iztaccihuatl-

Popocatépetl (Figura 19-A).

Con los cuadros de 0.25° se obtuvieron 100 cladogramas con arbol consenso de 312
pasos (Ci=18, Ri=34). se encontraron dos areas de endemismo, la primera sustentada por dos
taxones (F. olivacea y F. publia) y ubicada en las elevaciones montafiosos del sureste de
Michoacan como el Volcan Cerro de las Conchas y la segunda sustentada por dos taxones
(Crotalus basiliscus y S. bairdi) ubicada en la parte este de Morelos y el oeste de Puebla, se
trata de una zona ubicada entre el parque Nacional Iztaccihuatl-Popocatépetl y la Reserva de
la Biosfera Sierra de Huautla (Figura 19-B).

Con cuadros de 0.125° se obtuvieron 100 cladogramas con un arbol consenso de 1099
pasos (Ci=5, Ri= 35) en donde se pudo localizar un area de endemismo sustentada por dos
taxones (F. olivacea y F. publia), nuevamente ubicada en la parte centro-oeste de Michoacan

en los alrededores del VVolcan Cerro de las Conchas (Figura 19-C).

Finalmente, con cuadros de 0.0625° se obtuvieron 100 cladogramas con un arbol de
consenso de 2767 pasos de longitud (Ci=2, Ri=60), en donde se identificoO un area de
endemismo definida por dos taxones (F. olivacea y F. publia) ubicada al noreste del
municipio de Coalcoman en Michoacan en la colindancia de la Cuenca del Balsas con la
Sierra Madre del Sur y la Costa del Pacifico (Figura 19-D).
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Figura 19. Endemismo de serpientes en la CB a diferentes escalas espaciales: A) cuadros de 0.5°; B)
cuadros de 0.25°; C) cuadros de 0.125° y D) cuadros de 0.0625°.

Analisis de Endemismo de la Faja Volcanica Transmexicana mediante criterios de
optimizacion. De acuerdo con los resultados de endemicidad para la FVT con cuadros de
0.5° se examinaron un total de 8 632 areas, de las cuales se encontraron 37 &reas candidatas,
al aplicar el consenso estricto se obtuvieron tres areas de endemismo con un puntaje de
endemicidad de 50.2, 2.51 y 19.3 respectivamente. La primer area de endemismo se
conformd por casi toda la FVT exceptuando la parte centro-este de Michoacan al noroeste de
la presa hidroeléctrica “El Infiernillo” y la parte centro de Jalisco, abarcando los alrededores
de la ciudad de Guadalajara (Figura 20-A), la segunda area se ubico en la parte este de la
FVT abarcando el Parque Nacional Cofre de Perote en el estado de Veracruz, el Parque

Nacional Pico de Orizaba y el Parque Nacional Cafidn del Rio Blanco y sus alrededores en
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el mismo estado, la Reserva de la Bidsfera Tehuacan-Cuicatlan, el Area Natural Protegida
Sierra del Tentzo y el sitio RAMSAR Presa del Valsequillo en Puebla hasta Huajuapan de
Ledn en el estado de Oaxaca (Figura 20-B). Por ultimo, la tercera area comprende gran parte
de la FVT dejando fuera nuevamente la parte central de Jalisco en los alrededores de
Guadalajara, los alrededores de la Laguna de Chapala, las zonas cercanas a la Presa El
Infiernillo en Michoacén, y, finalmente las zonas cercanas a los volcanes Popocatépetl e
Iztaccihuatl en Puebla y el Estado de México (Figura 20-C).
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Figura 20. Areas de endemismo de serpientes en la FVT mediante criterios de optimizacion con
cuadros de 0.5°.

Con cuadros de 0.25° se examinaron 22 381 areas de las cuales se identificaron 11 areas
candidatas encontrando 8 areas de endemismo mediante consenso estricto con puntajes de

endemicidad van de 4.3 a 41.9. Todas las areas excluyen la zona comprendida entre las
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provincias fisiograficas Altos de Jalisco y Sierras y Valles Zacatecanos en la colindancia
FVT-Sierra Madre Occidental- Altiplano Sur (Figura 21 A-H).
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Figura 21. Areas de endemismo de serpientes en la FVT mediante criterios de optimizacion
con cuadros de 0.25°.
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En una escala inferior (cuadros de 0.125°) se analizaron 52 358 areas de las cuales se
identificaron cuatro areas candidatas para finalmente obtener tres areas de endemismo con
puntajes de endemicidad de 2.9 a 31, la primera &rea comprende toda la FVT exceptuando
parte del sur de Puebla en la colindancia FVT-CB (Figura 22-A), la segunda excluye la parte
noroeste de la FVT al sur de Compostela en el sur de Colima en la colindancia FVT-Costa
del Pacifico (Figura 22-B), finalmente, la Gltima &rea excluye las zonas cercanas a la presa
El Infiernillo en Michoacén y los alrededores de Ahuetempan y las zonas al este de Izlcar de
Matamoros en Puebla en la colindancia FVT-CB (Figura 22-C). Finalmente, con cuadros de

0.0625°, se considera a toda la FVT como un area de endemicidad (Figura 22-D).
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Figura 22. Areas de endemismo de serpientes en la FVT mediante criterios de optimizacion: A-C
cuadros de 0.125° y D cuadros de 0.0625°.
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Anélisis de Endemismo de la Cuenca del Balsas mediante criterios de optimizacién. Con
cuadros de 0.5° se analiz6 un total de 1 704 areas de las cuales se obtuvieron nueve areas
candidatas encontrando finalmente un area de endemismo mediante consenso estricto con un
valor de endemicidad de 33. El area abarca toda la CB excluyendo una pequefia region en las
partes montafiosas al centro de Guerrero en la colindancia CB-Sierra Madre del Sur (Figura
23).
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Figura 23. Areas de endemismo de serpientes en la Cuenca
del Balsas mediante criterios de optimizacién con cuadros de

Con cuadros de 0.25° se analizaron 1 655 &reas localizando dos éareas candidatas con dos
areas de endemismo con valores de endemicidad de 3.7 y 32.4, la primera considera a toda
la CB como un area de endemismo excluyendo las zonas aledafias el oeste de la presa El
Infiernillo en Michoacéan en la colindancia CB-Costa del Pacifico (figura 24-A), por otro
lado, la segunda area excluye las zonas al noroeste de Zitdcuaro en Michoacén en la
colindancia CB-FVT (Figura 24-B).
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Figura 24. Areas de endemismo de serpientes en la CB mediante criterios de optimizacion con cuadros de 0.25°.



En una escala inferior (cuadros de 0.125°), se analizaron 13453 areas encontrando tres areas
candidatas con un area consenso de endemismo con un valor de endemicidad de 24 la cual

considera a toda la CB como un area de endemismo (Figura 25).
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Figura 25. Areas de endemismo de serpientes en la CB mediante
criterios de optimizacion con cuadros de 0.125°.

Finalmente, en la escala mas fina (cuadros de 0.0625°), se analiz6 un total de 58 625 areas
de las cuales se obtuvieron dos areas candidatas con un area de endemismo mediante
consenso estricto con un valor de endemicidad de 22 en la cual se excluye una pequefia region
al este de Coalcoman en Michoacén en la colindancia CB-Sierra Madre del Sur-Costa del

Pacifico (Figura 26).
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Figura 26. Areas de endemismo de serpientes en la CB
mediante criterios de optimizacion con cuadros de 0.0625°.



Discusion

Riqueza de serpientes. A nivel nacional existe un sesgo de muestreo, este aspecto queda de
manifiesto para ambas provincias analizadas en el presente estudio, en donde existen &reas

con una marcada carencia en datos de colectas.

Para la FVT estas zonas principalmente se ubicaron en estados que tienen un bajo
conocimiento general de su herpetofauna como es el caso de Guanajuato y Zacatecas (Figura
4: Chéavez-Avila et al., 2015). Por otro lado, las regiones con pocos datos de colectas en la
CB estas se ubicaron en Guerrero y Michoacan en dénde quiza debido a la fuerte inseguridad
caracteristica de estos estados, el acceso a las zonas naturales puede resultar deficiente
(Figura 5). Por otro lado, también existieron areas con muchos datos de colectas (Figura 4 y
5). Herramientas como los modelos de area de distribucion son Utiles para subsanar los
problemas de esta naturaleza y de alguna manera reducir los sesgos existentes respecto a la
fuente primaria para estudios de indole biogeografica (Morrone y Escalante, 2016). Sin
embargo, no se deben dejar de lado los problemas asociados a los modelos de prediccion, los
cuales pueden encontrarse en cada etapa dentro de la construccion de los mismos modelos.
Entre estos, un muestreo mal realizado, la falta de precision o fiabilidad de los datos de
entrada al modelo, la prediccion de una ausencia como presencia (error de comision), o, por
el contrario, una presencia por una ausencia (error de omision) y la inclusion de pseudo
ausencias que de no trabajar correctamente podria incrementar el error de omision y, por lo
tanto, generar una subpredicién del area de distribucion de la especie en cuestion (Mateo et
al., 2011).

Los modelos de prediccion de area utilizados en el presente estudio permitieron
predecir las areas de distribucion de las serpientes presentes en la FVT y la CB (Figuras 6 y
7), atenuando los sesgos asociados al muestreo. Lo anterior queda de manifiesto al observar
la suma de todos los modelos para cada una de las provincias biogeogréaficas, en donde al
analizar la FVT, solamente la zona correspondiente con el Valle de Tehuacan-Cuicatlan y el
Nevado de Colima aparecen como las zonas con mayor riqueza (Figura 6), por otro lado,
para la CB la parte centro-norte de Morelos coincide como la zona de mayor riqueza respecto
a la gran cantidad de localidades para esa misma zona (Figura 7), el resto de predicciones de

areas de distribucion atenta la carencia de datos primarios. Con lo cual, los patrones
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obtenidos resultan ser adecuados para hipotesis de homologia primaria que permitiran tener
un mejor conocimiento de la riqueza y endemismo de este grupo de organismos dentro de

estas dos provincias biogeogréficas (Nihei, 2006).

En la FVT, se registro en general una mayor concentracion de especies de serpientes
en la porcion sur. Respecto a los resultados obtenidos considerando la escala espacial, con
cuadros de 0.5° se observo un gradiente latitudinal de riqueza, es decir, las areas de mayor
riqueza de serpientes se distribuyeron a lo largo de la franja sur de la FVT (Figura 8). Este
patron ha sido reconocido previamente por autores como Flores-Villela y Canseco-Marquez
(2007) utilizando riqueza total, Ochoa-Ochoa y Flores Villela (2006) y Ochoa-Ochoa y
colaboradores (2014) con modelos de area de distribucion en escalas amplias. Con lo cual
los resultados obtenidos en el presente trabajo ratifican patrones de distribucion de las
serpientes en la FVT previamente observados.

En una escala menor (cuadros de 0.25°; Figura 9) se aprecia un patron asociado a las
colindancias de la FVT con otras provincias biogeograficas. Especificamente la FVT tiene
colindancia con la CB y con la Costa del Pacifico, tratandose de las dos provincias
biogeogréaficas que albergan la mayor cantidad de herpetofauna para el pais (Flores-Villela,
1993) razo6n por la cual se pudo haber observado este patron. Otro punto importante, es que
se ha sugerido a las zonas de transicion como zonas de elevada riqueza filogenética
comunmente ubicadas en sistemas montafiosos como lo es la FVT (Escalante et al., 2004).
La presencia de una gran riqueza de especies dentro de estas areas podria estar sugiriendo
que existen varias afinidades biogeograficas a distintas areas por parte de las especies
presentes en donde cominmente se localizan nodos panbiogeograficos (Escalante, 2009).

Al disminuir la escala (cuadros de 0.125°; Figura 10) la riqueza se asocié con zonas
gue se encuentran bajo alguna categoria de conservacion (Reservas de la Bidsfera, Parques
Nacionales, sitios Ramsar, entre otros). Al respecto se ha documentado que existe una
retencion de la riqueza e incluso un incremento de ésta, en zonas que mantienen propiedades
que son fundamentales para la persistencia de la gran mayoria de especies (Urbina-Cardona
et al., 2006). Por ultimo, con cuadros de 0.0625° (Figura 11) la fragmentacion de las areas
con mayor riqueza previamente identificadas (Figura 10), puede deberse a que con este

tamafio de cuadros combinados con los modelos de area de distribucién con una resolucién
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muy pequefia (1 km?) no es la mejor opcion para detectar patrones claros de riqueza (Ochoa-
Ochoa y Flores-Villela, 2006).

En la Cuenca del Balsas, el area de mayor riqueza se encuentra en la colindancia de
la CB con tres provincias biogeograficas (Figura 13). Por lo que, una vez mas se hace
evidente la importancia que tienen las zonas de transicibn montafiosas para la riqueza
observada, en donde existe un incremento de las afinidades distribucionales de las especies
a mas de una provincia biogeografica. Con cuadros de 0.25° la mayor riqueza se encontro en
Depresion del Tepalcatepec que es el principal tributario de la Cuenca Baja del Balsas (Figura
14). Esta zona ha sido reconocida con una riqueza media de reptiles por autores como Ochoa-
Ochoa y Flores-Villela (2006) utilizando el mismo tamafio de cuadros, pero analizando un
area geografica mayor (Republica Mexicana) y por Garcia (2006) asociando este ultimo, a la
elevada riqueza de herpetofauna con una marcada presencia de bosques tropicales bien
conservados. Con cuadros de 0.125° la mayor riqueza de serpientes se ubicé en areas
destinadas a la conservacion de la biodiversidad (Parque Nacional Lagunas de Zempoala y
Reserva de la Biosfera Sierra de Huautla) y con el suroeste de Puebla la cual es la region de
ese estado con una menor poblacion humana asentada (Figura 15; INEGI, 2015) zona
correspondiente al Alto Balsas (oriente de la Cuenca del Balsas), de esta manera, se espera
gue exista un menor impacto sobre sus ambientes nativos. Finalmente, con cuadros de
0.0625° la fragmentacidn de las areas mas ricas previamente observadas sugiere que se trata
de una escala demasiado pequefia para poder observar patrones claros de riqueza (Figura 16;
Ochoa-Ochoa y Flores-Villela, 2006).

Endemismo de serpientes. Con escalas intermedias para la FVT (cuadros 0.25° y 0125°;
Figura 18B y C) las areas de endemismo identificadas se localizaron en la parte oriente del
Parque Nacional Pico de Orizaba la cual forma parte de una de Region Terrestre Prioritaria
para la Conservacion (Zona Pico de Orizaba-Cofre de Perote) y que se ha determinado como
un centro importante para la diversificacion de reptiles y de otros grupos de vertebrados

(Guzman-Guzman et al., 2011).

Por otro lado, en las escalas extremas (cuadros de 0.5° y 0.0625°; Figura 18A y D) el
PAE, no resolvio las relaciones entre las areas, lo cual puede estar indicando la presencia de

zonas de transicion (Jacinto-Flores et al., 2017) en donde las areas de distribucion de las
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especies no estan del todo delimitadas a zonas muy marcadas. Sin embargo, también puede
ser el resultado de la existencia de muchas homoplasias (especies compartidas por una 0 mas
areas) debidas a un esfuerzo de muestreo sesgado a pesar de utilizar modelos de prediccion
de area de distribucion (Navarro et al., 2007), lo anterior pudiera acentuarse al utilizar escalas

espaciales de analisis inadecuadas.

Para la CB y con la escala mas amplia se observo un patrén asociado a la colindancia
principalmente con sistemas montafiosos (FVT, Sierra Madre del Sur, Sierra de Taxco y los
Parques Nacionales El tepozteco e Iztaccihuatl-Popocatépetl; Figura 19A). Nuevamente se
resalta la importancia de las zonas de transicion en sistemas montafiosos como centros de
elevada riqueza. Con cuadros de 0.25° (Figura 19B) se detectaron areas de endemismo con
un alto grado de aislamiento, la primera es la Sierra de Coalcoman que es una extension de
la Sierra Madre del Sur, en esta zona se ha detectado una gran cantidad de riqueza de grupos
de vertebrados y ha sido reconocida como un centro importante de diversificacion y de
endemismo de reptiles (CONABIO, s/a), y la segunda se ubica en la zona comprendida entre
el Parque Nacional el Tepozteco y la Reserva de la Biosfera Sierra de Huautla, lo que sugiere
un patrén ya no asociado a zonas de conservacion de la biodiversidad. Con cuadros de 0.125°
y 0.0625° el patron fue el mismo (Figura 19C y D), detectando solamente un area de
endemismo, nuevamente se mantiene el area donde colindan la CB-Sierra Madre del Sur-
Costa del Pacifico lo que refuerza a esta zona como un importante centro de diversificacion
para diversos grupos de vertebrados por dos razones principales, la calidad de aislamiento

que conservay por conservar en buen estado sus ambientes naturales.

Endemismo de serpientes mediante criterios de optimizacion. Con cuadros de 0.5° para
la FVT (Figura 20) se localiz6 un area de endemismo entre la Sierra Madre Oriental, Oaxaca,
CBy Sierra Madre del Sur en donde existen muchas areas destinadas a la conservacion como
los Parques Nacionales Cofre de Perote, Pico de Orizaba y Cafion del Rio Blanco, la Reserva
de la Biosfera Tehuacan-Cuicatlan, el Area Natural Protegida Sierra del Tentzo y el sitio
RAMSAR Presa de Valsequillo. Esta regién ya ha sido previamente reconocida como zona
de elevado endemismo para la herpetofauna, utilizando una escala amplia, cuadros de 1°, en
donde particularmente la colindancia entre Veracruz, Puebla y Oaxaca se plantea como un
area muy rica en endemismos de reptiles (Ochoa-Ochoay Flores-Villela, 2006). Esto pudiera
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estar evidenciando la relacion que mantiene la FVT con otras provincias biogeogréaficas
particularmente con la Sierra Madre del Sur, con la cual, a partir de analisis propios de la
biogeografia cladista, se determin6 que ambas provincias biogeograficas son areas hermanas
(Flores-Villela y Martinez-Salazar, 2009).

Finalmente, con el resto de las escalas espaciales (cuadros de 0.25°, 0.125° y 0.0625°;
Figuras 21 y 22) la identificacion de areas de endemicidad estuvo de acuerdo con los
obtenidos mediante el PAE (a excepcion de los cuadros de 0.25°; Figura 18), con lo cual las
especies no se encuentran restringidas a una zona en particular dentro de la Zona de

Transicion Mexicana.

En el caso de la CB, (Figuras 23-26) en cada una de las escalas analizadas la CB se
considerada como un area de endemismo. Si bien la regionalizacion en este caso de las
provincias biogeograficas surge a partir de la congruencia geografica en las areas de
distribucidn de diversos grupos de organismos (Escalante, 2009), para fines practicos, resulta
inadecuado proponer una gran extension de territorio (provincia biogeografica) como un area
de endemismo, dado que los esfuerzos destinados a la conservacion deberian ser vastos y de
lo cual, pocas veces sucede. Los resultados obtenidos pueden evidenciar la poca cantidad de
informacion que se tiene acerca de la herpetofauna dentro de la CB, si bien se trata de una
region con una gran riqueza de reptiles, no se cuentan con estudios suficientes y dia con dia
se actualiza la informacion respecto a la presencia de nuevas especies y de nuevas areas de
distribucion para las mismas (Aréchaga-Ocampo et al., 2008; Campos-Rodriguez et al.,
2009).

La regionalizacion dentro de la biogeografia se basa en la congruencia de las areas de
distribucion de diferentes grupos de organismos, lo que se conoce como homologia
biogeogréafica, partiendo de la suposicion de que dicha congruencia espacial es el resultado
de una historia biogeografica comin (Morrone y Escalante, 2016). A partir de esto, y
considerando diferentes escalas de analisis, un reino, una region, un dominio, una provincia
y un distrito pueden ser considerados como areas de endemismo. Sin embargo, en términos
de conservacidn, parece inadecuado seleccionar a una gran extension geogréafica, por lo que
se puede suponer que en escalas espaciales pequefias tendria mayor sentido delimitar areas

de endemismo.
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Congruencia espacial entre riqueza y endemismo de serpientes. Dado que cada uno de
los patrones (riqueza y endemismo) son originado por diferentes procesos actuando a escalas
espaciales distintas (Levin, 1992), se esperaba que las areas de mayor riqueza de serpientes

no coincidieran espacialmente con las areas de endemismo.

De acuerdo con los resultados obtenidos, si se considera la escala mas gruesa (cuadros
de 0.5°) se observd una congruencia espacial parcial entre ambos tipos de areas en ambas
provincias biogeograficas. Para la FVT, se encontraron dos areas de mayor riqueza que
quedaron anidadas dentro de un area de endemismo (Figuras 8 y 20B). Por otro lado, dentro
de la CB, existié un area de riqueza que coincidio perfectamente con un area de endemismo
(Figuras 13 y 19A). Al tratarse de dos zonas de transicion entre provincias biogeograficas,
se espera que tanto los procesos que generan una mayor riqueza como los que generan
patrones de endemismo, estén actuando de la misma forma a una escala grande al ser zonas
en donde confluyen especies con diferentes afinidades a cada una de las provincias
colindantes, aunado a esto, es en estas zonas en donde en muchas ocasiones es tal el grado
de aislamiento (por tratarse de regiones montafosas), y, sumado a las pocas capacidades de
dispersion de las serpientes, que muy probablemente haya dado como resultado una gran

diversificacion y con ello valores altos tanto de riqueza como de endemismo.
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Conclusiones

1. Los estudios que se enfocan a analizar los patrones de riqueza y de endemismo para
la herpetofauna en general son importantes puesto que son la base para comprender
de mejor manera los procesos asociados a cada patron.

2. Tener conocimiento de la influencia de la escala espacial que mantiene sobre los
patrones en biodiversidad aporta informacion de los procesos subyacentes a cada uno
de los patrones. Es decir, en escalas gruesas se detectan patrones anteriormente
observados (como el gradiente latitudinal de riqueza), y a escalas mas finas se
observan gradientes relacionados no solo con la latitud sino con el ambiente, la
topografia y a zonas de colindancia entre regiones biogeogréficas.

3. Uno de los principales aportes de este proyecto recae en retomar estudios previos que
traten de patrones de riqueza y endemismo de reptiles en México, pero analizando
areas definidas biogeograficamente. A partir de esto, los resultados y las conclusiones
aqui esbozadas tendran un buen aporte en la comprension de los patrones y sus
procesos subyacentes y de esta manera reconocer la relacion que mantienen los

organismos con su espacio geografico.
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Capitulo 2

Factores asociados a la riqueza de serpientes en la
Faja Volcanica Transmexicanay la Cuenca del
Balsas

“Los cielos cuentan la gloria de Dios y
el firmamento anuncia

la obra de sus manos”

Salmos 19:1
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Introduccion

Como se vio en el capitulo 1, la riqueza presente dentro de un area especifica a lo largo de
una region, en este caso provincias biogeograficas, muestra ciertos patrones geogréaficos
(Espinosa et al., 2008; Morrone, 2014). Una vez encontrados estos patrones, lo siguiente fue
dilucidar los procesos o causas responsables de darle forma a dichos patrones biogeogréficos,
siendo esta tarea, parte central de la biogeografia misma desde sus inicios (Conolly, 2005).
Al respecto se ha propuesto una gran cantidad de hipotesis, en las que se incluyen la historia
y la geografia de la region analizada (Ricklefs, 2004); las interacciones bioticas (MacArthur,
1965); el conservadurismo de nicho (Wiens y Donoghue, 2004); y aspectos del ambiente
como los gradientes de temperatura, precipitacion, productividad, entre otros (Harrison y
Cornell, 2008); y la heterogeneidad ambiental (Currie, 1991; Tews et al., 2004). De acuerdo
con esto, para poder explicar la gran riqueza de México y como se distribuye ésta, se han
recurrido a multiples explicaciones entre las que destacan la compleja historia geoldgica, y
sobre todo la convergencia de dos tipos de biotas. De acuerdo con lo Gltimo, en México se
ubica la Zona de Transicién Mexicana en donde se presenta la convergencia de fauna con
afinidades nearticas, por un lado, y por otro lado fauna con afinidades neotropicales, sentando
asi las dos principales hipotesis respecto a la gran diversidad dentro del territorio mexicano
(Ortega y Arita, 1998).

Unos de los gradientes cominmente citados dentro de la biogeografia es el gradiente
latitudinal, el cual en muchas ocasiones ha sido en perjuicio de poder dilucidar de una mejor
manera los procesos ultimos que generan dicho patrén (Hawkins et al., 2003). Al respeto
Willig y colaboradores (2003) argumentan que este gradiente no es el resultado de la latitud
misma, sino que ésta actia como un sustituto para factores historicos, geograficos,
interacciones bioticas y abidticas y hasta cierto punto factores estocasticos. Es decir, que la
latitud de alguna forma enmascara la correlacién existente entre diversos factores con el

espacio geogréafico y que éstos a su vez covarian con la latitud misma (Rahbek, 2005).

Al analizar los factores responsables de dichos patrones, cada uno de ellos no tendra
la misma influencia a lo largo de un continuo de escalas geograficas (Rahbek y Graves 2001).
Al respecto, se sabe que el tamafio de cuadros utilizados en los analisis, de alguna forma

interactUa con la distribucidén que mantienen las especies dentro de una region, produciendo
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asi diferentes patrones biogeograficos al cambiar la escala espacial (Hanski y Gyllenberg,
1997), lo cual puede resultar Gtil al momento de distinguir las causas de esta variacién en el
espacio geografico por parte de las especies (Rahbek, 2005). Por tal razon, es necesario
considerar la influencia de la escala espacial sobre los patrones observados sobre todo al
momento de querer hacer comparaciones 0 generalizaciones de dichos patrones (Rahbek,
2005). Aunado a este aspecto, es de especial consideracion que los diferentes taxa no
perciben su ambiente de la misma forma y que esta percepcidn estaré en funcion del tamafio
corporal de los organismos principalmente (Riggiero y Kitzberger, 2004) y también de sus

capacidades de movilidad (Martinez-Garcia y Ortiz-Pulido 2014).

Pregunta de Investigacion

¢En qué parte del continuo de escalas espaciales, los diferentes factores tienen mayor
relevancia para explicar los patrones de riqueza de serpientes en ambas provincias

biogeograficas?
Hipotesis

Al estar asociados al clima, el cual se sabe que actla en escalas espaciales grandes, tanto la
temperatura como la precipitacion estaran mas relacionados con los patrones de riqueza de
serpientes en las escalas mas gruesas. Por el contrario, en las escalas méas finas la
productividad primaria neta se asociara mejor con la riqueza de serpientes por ser un factor

relacionado con interacciones bidticas las cuales actiian de manera local.

Objetivo

1. Analizar la influencia de los factores climaticos sobre los patrones de riqueza de
Serpientes en la Faja Volcanica Transmexicana y la Cuenca del Balsas a diferentes

escalas espaciales.
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Métodos

Para conocer la relacion que tienen las diferentes variables ambientales sobre los patrones de
riqueza, se seleccionaron cuatro de las variables mayormente acreditadas como principales
determinantes de la diversidad de vertebrados terrestres (temperatura y precipitacion media
anual, productividad primaria neta (PPN) y elevacion; McKnight et al., 2007; Buckley y Jetz,
2008). Las variables climaticas (temperatura [T; °C] y precipitacion [Pmm]) se obtuvieron
de WorldClim (Fick y Hijmans, 2017), mientras que la variable de elevacion (ELEV; msnm)
se obtuvo a partir de un modelo de elevacion digital del Instituto Nacional de Informacion
Estadistica y Geografica (INEGI, 2013), finalmente la PPN se obtuvo de Nasa Earth
Observations (Running et al., 1999). Todas las variables tuvieron una resolucion de 1 km?.
Posterior a esto, se realiz6 una prueba de Spearman entre las variables para observar posibles
problemas de colinealidad espacial, lo que pudiera sesgar futuros analisis. De acuerdo con
este analisis, existio una alta colinealidad entre la elevacion y la temperatura (Anexo 3) por

lo que se optd por eliminar la elevacion de los modelos generales.

Posteriormente se realizd una regresion ponderada geograficamente (Brunsdon et al.,
1996), utilizando todas las variables (temperatura media anual, precipitacion y PPN). El
esquema de ponderacion utilizado fue el Gaussiano, en el cual todas las entidades de los datos
de entrada (variable dependiente y variables independientes o explicativas por cuadrante) se
consideran como entidades vecinas y, por lo tanto, se les asigna un valor. Comienza
asignando un valor a la entidad de regresion (cuadrante analizado) y pondera las entidades
circundantes (cuadrantes vecinos) que disminuyen fluida y gradualmente a medida que
aumenta la distancia de la entidad analizada. De esta manera se garantiza que cada entidad
de regresion tenga varias unidades vecinas y, con esto, se aumenten las probabilidades de
que existan variaciones entre los valores de estos vecinos y evitar asi la colinealidad local
(Brunsdon et al., 1996). EI método permite obtener de manera independiente modelos
locales para cada una de las unidades de analisis (cuadros de cada una de las cuadriculas),
esto resulta importante puesto que se presupone, correctamente, que el espacio geografico
presenta variaciones fisicas y ambientales locales. De esta manera, se espera obtener un
modelo general que analice la asociacion o la dependencia de la riqueza con las variables

elegidas considerando la heterogeneidad en toda el area de estudio (Brunsdon et al., 1996).
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Finalmente, para conocer la influencia individual de cada una de las variables a diferentes
escalas, se realizo una particion de la varianza, utilizando pares de variables ambientales
(Temperatura media anual + Precipitacion, Temperatura media anual + PPN y Precipitacion
+ PPN), ya que, aunque no sea problematica, si existe cierta colinealidad entre las variables.
Debido a lo anterior, una particion de la varianza permite conocer la varianza explicada
Unicamente por cada variable individual (Gobet et al., 2012). A partir de esto, se generaron
mapas individuales de las variables tanto de los coeficientes de determinacion locales (R?)

como de los valores residuales para cada una de las escalas geograficas utilizadas.
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Resultados

En la figura 28 se muestran los resultados del modelo de regresion ponderada
geograficamente para la Faja Volcanica Transmexicana utilizando la temperatura media
anual, la precipitacion y la productividad primaria neta. De acuerdo con los valores de los
coeficientes de determinacion se puede observar que éstos cambian con la escala utilizada y
que incrementan hacia escalas méas pequefias (cuadros de 0.125° y 0.0625°; figura 28-C y D
respectivamente). Con cuadros de 0.5° (Figura 28-A), se observaron valores mas altos desde
el sur de Querétaro, la mayor parte de los estados de México e Hidalgo, este de Michoacéan y
la parte centro-norte de la Ciudad de México.

Con cuadros de 0.25° (Figura 28-B) los valores mas altos de los coeficientes de
determinacion se ubicaron en dos regiones principales, localizadas la primera en la
colindancia entre la FVT y la Costa del Pacifico y la Sierra Madre Occidental, y la segunda

zona corresponde con la colindancia entre la FVT y el Altiplano Sur.

En una escala intermedia (cuadros de 0.125°; Figura 28-C) los valores mas elevados
de los coeficientes de determinacién se ubicaron en la colindancia entre la FVT, la Sierra
Madre Occidental y la Costa del Pacifico al norte de Michoacan.

Finalmente, con cuadros de 0.0625° (Figura 28-D) los valores mas altos se repartieron
en pequefas regiones abarcando principalmente el norte de la FVT en la colindancia con la
Costa del Pacifico y el Altiplano Sur, al centro en los alrededores de Chapala, la regién
Neovolcanica Tarasca y Lagos y Volcanes del Andhuac y al este en las Sierras Centrales de

Oaxaca.
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Figura 28. Modelos generales de la regresion ponderada geograficamente para la Faja Volcanica
Transmexicana a diferentes escalas espaciales: A) medio grado, B) un cuarto de Grado, C) un octavo de
grado, D) un dieciseisavo de grado.

En la figura 29 se muestran los resultados de la particion de la varianza para la FVT, en donde
de acuerdo con la escala mas grande (cuadros de 0.5°; Figura 29-A), se observa que los
valores mas altos de los coeficientes de determinacion se obtuvieron con la precipitacion
(Figura 29-B), mientras que los valores mas bajos con la productividad primaria neta. De
acuerdo con el analisis para cada una de las variables, los valores méas altos de los coeficientes
de determinacidn para las tres variables se obtuvieron en la parte centro-oriente de la FVT,
abarcando las Llanuras y Sierras de Querétaro e Hidalgo, Lagos y Volcanes del Anahuac y
Sierras y Valles Guerrerenses. Por otro lado, los valores residuales fueron todos positivos,
encontrando los mas altos en la parte occidental de la FVT la Sierra de Jalisco, Chapala y

Volcanes de Colima (Figura 29-D).
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Figura 29. Particién de la varianza para cada una de las variables utilizadas para la Faja Volcanica
Transmexicana con cuadros de 0.5°; A) Temperatura, B) Precipitacion, C) Productividad primaria neta,
y D) Valores residuales.

Con cuadros de 0.25 (Figura 30) se obtuvieron los valores mas altos de coeficientes de
determinacion con la temperatura. De acuerdo con el andlisis espacial para cada una de las
variables utilizadas, se puede observar que los valores mas elevados para las tres variables se
obtuvieron en la parte centro-norte de la FVT en el caso de la precipitacion (Figura 30-B) y
en la parte noroccidental de la FVT para la temperatura y la PPN (Figuras 30-A y C). Los
valores residuales nuevamente fueron positivos ubicandose los méas elevados en la parte
extremo oriente de la FVT en la colindancia con la Sierra Madre Oriental y la Cuenca del
Balsas (Figura 30-D).
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Figura 30. Particion de la varianza para cada una de las variables utilizadas para la Faja Volcénica
Transmexicana con cuadros de 0.25°; A) Temperatura, B) Precipitacion, C) Productividad primaria neta,
y D) Valores residuales.

En una escala menor (cuadros de 0.125°; Figura 31), los valores de los coeficientes de
determinacion fueron elevados en general detectando que los valores maés altos
correspondieron nuevamente con la temperatura (Figura 31-A). De acuerdo con el analisis
espacial, los valores mas altos de las tres variables coincidieron en la parte noroccidental de
la FVT, al centro de Jalisco y una pequefia regién al norte de Michoacan ambas regiones
dentro de la cuenca hidrografica Lerma-Santiago (Figura 31-A, By C). Los valores residuales
fueron todos positivos, teniendo los mas altos en el extremo oriental de la FVT en la parte
oriental del estado de Puebla en la colindancia de la FVT con la Sierra Madre Oriental, Sierra
Madre del Sur y Oaxaca (Figura 31-D).
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Figura 31. Particion de la varianza para cada una de las variables utilizadas para la Faja Volcanica
Transmexicana con cuadros de 0.125°: A) Temperatura, B) Precipitacion, C) Productividad primaria
neta, y D) Valores residuales.

Finalmente, con la escala mas pequefia (cuadros de 0.0625°; Figura 32) los valores fueron
elevados para todas las variables utilizadas, obteniendo los mas elevados con la PPN (Figura
32-B). Las regiones con los valores méas elevados de los coeficientes de determinacion
resultaron tener el mismo patron para las tres variables utilizadas, estas regiones se ubicaron
principalmente en sistemas montafiosos como las sierras de Jalisco, la region Neovolcénica
Tarasca, Volcanes de Colima, Lagos y Volcanes del Anahuac y Sierras Centrales de Oaxaca.
Por otra parte, s6lo existieron valores residuales positivos, de los cuales los mas altos se
concentraron en la parte oriental de la FVT, especificamente en la colindancia con la Sierra

Madre Oriental y otra gran zona en la provincia fisiografica Mil Cumbres (Figura 32-D).
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Figura 32. Particion de la varianza para cada una de las variables utilizadas para la Faja Volcanica
Transmexicana con cuadros de 0.0625°: A) Temperatura, B) Precipitacion, C) Productividad primaria
neta, y D) Valores residuales.

En la figura 33 se muestran los resultados generales del modelo de regresién ponderada
geograficamente para la Cuenca del Balsas. Los valores més elevados de los coeficientes de
regresion se obtuvieron en las dos escalas méas grandes (cuadros de 0.5° y 0.25°; Figura 33-
Ay B). Con cuadros de 0.5° los valores mas elevados se obtuvieron en la parte mas oriental
de la CB, abarcado el suroeste de Puebla hasta el noroeste de Oaxaca y noreste de Guerrero
(Figura 33-A). Con cuadros de 0.25° los valores mas altos de obtuvieron principalmente al
norte en la colindancia con la FVT vy al sur con la Sierra Madre del Sur (Figura 33-B). Con
la subsiguiente escala (cuadros de 0.125°; Figura 33-C) la region con los valores de los
coeficientes de determinacion mas elevados, aunque considerablemente bajos, se ubicaron
en el extremo occidental de la CB abarcando la Depresion del Balsas y sus alrededores.
Finalmente, con la escala mas fina (cuadros de 0.0625°; Figura 33-D), los valores mas
elevados se concentraron en dos regiones, la primera se ubicO en la Depresion del

Tepalcatepec y la segunda se ubicd en la colindancia con la Sierra Madre del Sur abarcando
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elevaciones como la Mixteca Alta y la Cordillera Costera del Sur en los estados de Puebla 'y

Oaxaca.
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Figura 33. Modelos generales de la regresion ponderada geograficamente para la Cuenca del Balsas a
diferentes escalas espaciales: A) medio grado, B) un cuarto de Grado, C) un octavo de grado, y D) un
dieciseisavo de grado.

En la figura 34 se muestran los resultados de la particion de la varianza para la CB. De
acuerdo con la escala méas grande (cuadros de 0.5°; Figura 34) los valores mas altos de los
coeficientes de determinacidn se obtuvieron con la temperatura, observado que las regiones
con los valores mas altos con la temperatura y la precipitacion se ubicaron principalmente en
las provincias fisiograficas Depresion del Balsas, Cordillera Costera del Sur, Chapala y
Depresion del Tepalcatepec en Guerrero, Michoacén y Jalisco y Estado de México (Figuras
34-Ay B). Por otro lado, los valores mas altos con la PPN se ubicaron en la porcién oriental
de la CB (Figura 34-C). De acuerdo con los valores residuales, los valores més altos se

obtuvieron en el Bajo Balsas (Figura 34-D).
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Figura 34. Particion de la varianza para cada una de las variables utilizadas para la Cuenca del Balsas
con cuadros de 0.5°: A) Temperatura, B) Precipitacion, C) Productividad primaria neta, y D) Valores
residuales.

En la figura 35 se muestran los resultados de la particion de la varianza para la CB con
cuadros de 0.25° en donde los valores mas altos de los coeficientes de determinacion se
obtuvieron con las tres variables utilizadas (temperatura, precipitacion y PPN; Figura 35-A,
B y C). De igual forma se obtuvo el mismo patron para las tres variables encontrando las
regiones con los valores mas altos en la colindancia con la Sierra Madre del Sur abarcando
también la Cordillera Costera del Sur en los estados de Guerrero y Michoacan. Por otro lado,
los valores residuales positivos mas altos se ubicaron en dos regiones, la primera se ubica en
la colindancia con la Sierra Madre del Sur y la segunda entre las provincias fisiograficas

Lagos y Volcanes del Anahuac y Depresion del Balsas (Figura 35-D).

67



N
o A B -
J 5 L ,\
il
{"'/ I
[ s 3
B\ > B Ji | B z .
X I Yl
~
= y
H 52 Mﬁ’/f
Temperatura I N ]N Precipitacion
[ Cuenca del Baisas [ Cuenca del Baisas
0.25° 0.25°
Local RA2 Local RA2
B o76--022 I 052--006
022-034 0.06-0.36
034-053 0.36-0.56
B 053-074 0 375 75 150 225 0.56-0.76 0 375 75 150 225
B 07400 . 075055 —— — (<ilometers
c N
~J
! P
|
Productividad Primaria Neta
] Cuenca del Baisas [ Cuenca del Balsas
0.25° 0.25°
Local RA2 Residual
B o10-018 B 0.0001-0.16
0.18-0.41 0.16-0.33
041-060 033-048
060-078 0 375 75 150 225 W 048-071 0 375 75 150 225
M 075050 [—— m— (CloMmeters | 0o — e Kilometers

Figura 35. Particion de la varianza para cada una de las variables utilizadas para la Cuenca del Balsas
con cuadros de 0. 25°: A) Temperatura, B) Precipitacion, C) Productividad primaria neta, y D) Valores

residuales.

En la figura 36 se muestran los resultados de la particién de la varianza para la CB con
cuadros de 0.125° en donde los valores de los coeficientes de determinacion fueron muy
bajos en general, mostrando casi el mismo patrén para todas las variables utilizadas en el
modelo. De acuerdo con el analisis espacial, las regiones con los valores mas altos,
considerando la temperatura y la precipitacion, se ubicaron en la porcién occidental de la CB
abarcando toda la Depresion del Tepalcatepec en la parte centro de Michoacan, (Figura 36-
Ay B), y la provincia fisiogréafica Sierras y Valles Guerrerenses y Depresion del Balsas
considerando la Precipitacion y la PPN (Figura 36-C). Finalmente, los valores residuales

positivos mas altos se concentraron en la colindancia con la Sierra Madre del Sur (Figuras

36-D).
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Figura 36. Particion de la varianza para cada una de las variables utilizadas para la Cuenca del Balsas
con cuadros de 0. 125°; A) Temperatura, B) Precipitacion, C) Productividad primaria neta, y D) Valores
residuales.

En la figura 37 se muestran los resultados de la particién de la varianza para la CB con
cuadros de 0.0625°, en donde los valores de los coeficientes de determinacion més altos se
obtuvieron con la temperatura (Figura 37-A). Por otro lado, las tres variables tuvieron un
patron espacial similar, registrando los valores mas elevados en la colindancia con la Sierra
Madre del Sur entre las provincias fisiograficas Sur de Puebla, Mixteca Alta y Cordillera
Costera del Sur y, considerando la precipitacion y la PPN, una pequefia regién en el centro
de la CB en la provincia fisiografica Sierras y Valles Guerrerenses y Depresion del Balsas
(Figuras 37-B y C). Por altimo, los valores residuales positivos méas altos se ubicaron en la
Cuenca Alta del Balsas y otra regién en la colindancia entre Guerrero y Michoacan (Figura
37-D).
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Discusion

Es conocido que la escala espacial tiene una gran influencia sobre los procesos que
determinan los patrones de diversidad en la Tierra, debido a que la extensién geogréfica y el
tamafio de las unidades de andlisis utilizados tendrd una fuerte influencia sobre la
interpretacion de la distribucion de las especies, y consecuentemente se produciran diferentes
patrones geograficos (Rahbek, 2005). De acuerdo con los resultados obtenidos para la Faja
Volcénica Transmexicana, se observdé una mayor influencia de la temperatura, la
precipitacion media anual y la productividad primaria neta en las escalas espaciales mas finas
(Figura 28). Lo anterior sugiere que, la FVT, al contar con una marcada heterogeneidad
ambiental como resultado de su compleja topografia, factores como su historia geologica y
climética pudieran ser los factores mayormente asociados con la diversidad ahi presente
(Stein et al., 2014). De acuerdo con lo anterior, se ha observado que, en escalas locales, la
longitud de la temporada de crecimiento de vegetacion, fuertemente asociada a la temperatura
y la precipitacion, mantienen una relacion positiva con la diversidad de reptiles (McCain,
2010; Harrison y Cornell, 2008).

De acuerdo con los analisis de particion de la varianza, en la escala mas gruesa
(cuadros de 0.5°), la precipitacion fue el factor mayormente asociado con la riqueza de
serpientes (Figura 29-B). Autores como McCain (2010) han sugerido que, a gran escala, las
variables asociadas con el agua tienen una gran influencia sobre los vertebrados en general.
Por otro lado, con la misma escala, la PPN tuvo valores muy bajos de los coeficientes de
determinacion, lo cual supone que este tipo de factores estdn méas asociados con la riqueza
de serpientes a escalas locales en donde las interacciones biéticas tienen una mayor

preponderancia sobre las poblaciones de especies (Harrison y Cornell, 2008).

Al disminuir la escala (cuadros de 0.25°; Figura 30) nuevamente fue la temperatura
la que mejor se asocio con la riqueza de serpientes, remarcando la importancia que mantiene
este factor sobre los patrones de diversidad de vertebrados en escalas espaciales amplias
(Qian y Ricklefs, 2008). En las escalas mas finas (cuadros de 0.125° y 0.0625°; Figuras 31y
32) las asociaciones entre las variables y la riqueza fueron generalmente altas,
particularmente con la PPN, la cual tuvo mayor influencia sobre la riqueza de serpientes en

la escala mas fina (cuadros de 0.0625°), al respecto, se sabe que la PPN tiene su mayor
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asociacion con la riqueza en escalas espaciales finas en donde se relaciona directamente con
factores, que actian de manera local, como las interacciones bidticas (Rahbek, 2005;
Harrison y Cornell, 2008).

Considerando los modelos generales de regresion geograficamente ponderada para la
Cuenca del Balsas, la mejor asociacion de las variables utilizadas con la riqueza de serpientes
se presento en las escalas mas grandes (cuadros de 0.5° y 0.25°; Figura 33). De acuerdo con
lo anterior, la provincia biogeografica CB, a diferencia de la FVT, no cuenta con una marcada
heterogeneidad topografica, con lo cual se esperaria que, en unidades de analisis grandes, el
gradiente ambiental sea mas homogéneo (Stein et al., 2014) razén por lo cual la mejor
asociacion se haya presentado en escalas amplias. Por otro lado, la temperatura se asocio
fuertemente con la riqueza de serpientes en tres de las cuatro escalas espaciales utilizadas
(cuadros de 0.5°, 0.25° y 0.0625°; Figuras 34-37). Lo anterior presupone que los patrones
geograficos presentes en cuadrantes de grandes areas covarian comunmente con la
temperatura encontrando coeficientes de determinacidn con capacidad predictiva por encima
del 70% (Currie et al., 2004). Lo anterior, también puede explicar la gran diferencia de
riqueza de serpientes entre una y otra provincia biogeogréfica, por un lado, al mantener una
considerable heterogeneidad topogréafica, se esperaria que en la FVT exista una mayor
disponibilidad de habitats, permitiendo la coexistencia de mas especies (Stein et al., 2014),
situacion que quiza no se lleve a cabo con tanta frecuencia en la CB. Finalmente, se sabe que
tanto los mecanismos locales como los regionales que tienen influencia sobre la diversidad
acttan a lo largo de un continuo de escalas, no solo espaciales sino también temporales, y
que esto pareceria reflejar un balance entre estos mecanismos , de tal manera que exista una
relativa dominancia de un tipo de proceso sobre otro al modificar la escala de andlisis y que
esto finalmente determinara el pool de especies desde lo local hasta lo regional (Ricklefs,
2004; Rahbek, 2005).

De acuerdo con el analisis espacial en donde se registraron los valores mas altos de
los coeficientes de regresion para cada provincia biogeografica, éstos se presentaron
recurrentemente en regiones o zonas de transicion montafiosas, por ejemplo, la colindancia
de la FVT con la Sierra Madre Occidental (Figura 28-B). De acuerdo con esto, y

considerando que las serpientes son organismos ectotérmicos los cuales son muy sensibles a
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los cambios bruscos de temperatura que comunmente se presentan en gradientes altitudinales.
Es en regiones montafiosas de ambientes templados en donde encuentran las condiciones
ambientales idoneas para que se presente una mayor diversidad, lo que concuerda con valores
muy altos de diversidad beta de estos organismos en regiones montafiosas de México,
principalmente en el centro del pais (Rodriguez et al., 2019). Para el caso de la CB estas
regiones se ubicaron en la colindancia con la misma FVT vy la Sierra Madre del Sur en
sistemas montafiosos como la Mixteca Alta y la Cordillera Costera del Sur (Figura 33), lo
que pudiera remarcar la fuerte relacion de la riqueza de serpientes con factores como la
temperatura, principalmente en sistemas montafiosos humedos, en donde las oportunidades
para termorregular se presenten generalmente en elevaciones mas bajas en donde predominan
temperaturas mas célidas ideales para estas funciones en estos organismos (McCain, 2007).
De esta forma, las areas montafiosas para ambas provincias biogeograficas, pueden ser
centros importantes de riqueza de especies, razon por la cual este tipo de ambientes abarcan
el 50% de los denominados centros de biodiversidad ain cuando representan solamente cerca
de 16.5% al 27% del territorio de la Tierra (Kohler y Maselli, 2009; Fjeldsa’ et al., 2012). Es
en estas areas en donde la especiacién alopéatrica no deberia ser el Gnico factor que explique
la elevada riqueza de especies, sino que también se sugiere un enfoque hacia los propios
linajes que persisten en esas zonas de tal manera que se pueda tener un mejor panorama de

los patrones y sus posibles causas.

De acuerdo con los valores residuales para ambas provincias biogeograficas, todos
fueron positivos ubicandose en sistemas montafiosos principalmente. Gran parte de las
provincias analizadas pertenecen a la Zona de Transicion Mexicana (Figuras 29-32 y 34-37,;
Escalante et al., 2004), en donde se espera la presencia de una mayor riqueza de serpientes a
la predicha por los modelos, por lo que estas zonas funcionan como centros importantes de
diversidad bioldgica.
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Conclusiones

1. Unos de los mayores problemas asociados a la determinacién de los procesos
subyacentes de los patrones de diversidad es que no se ha considerado la influencia
gue mantiene la escala espacial sobre los patrones resultantes, y es que al realizar un
andlisis sisteméatico tomando en cuenta este factor, se pueden obtener mejores
resultados que permitan conocer cudles factores, histéricos o ecologicos, estan
actuando sobre un continuo de escalas espaciales.

2. Para la Faja Volcéanica Transmexicana, se obtuvieron mejores correlaciones de la
temperatura media anual, la precipitacion anual y la productividad primaria neta con
lariqueza de serpientes en las escalas espaciales mas finas, sugiriendo que los factores
historicos puedan estar mas asociados con la riqueza de serpientes en escalas gruesas.

3. Para la Cuenca del Balsas las mejores correlaciones se obtuvieron en escalas mas
amplias, sugiriendo asi que, factores como las interacciones bidticas sean los
principales conductores de la riqueza en esta provincia biogeogréafica. Al considerar
el analisis de la particion de la varianza, la PPN se asocié de mejor manera con la
riqueza de serpientes en escalas locales en la FVT, mientras que la temperatura lo fue
para la CB.
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Conclusiones Generales
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Las serpientes son un grupo importante dentro del territorio mexicano debido a su gran
riqueza y debido a sus caracteristicas de desplazamiento que hacen, en conjunto con otros
factores, que sus areas de distribucion estén generalmente restringidas por lo que tienen un
alto endemismo. Ademas de esto, la utilizacidn de diferentes escalas espaciales dentro de los
analisis de patrones de diversidad, son una herramienta importante para comprender los

procesos que estan actuando a lo largo del espacio geografico.

En escalas espaciales amplias (cuadros de 0.5°) se observé el gradiente latitudinal de riqueza,
en donde se encontrd la mayor cantidad de areas de riqueza de serpientes hacia el sur en
ambas provincias biogeogréficas. Por otro lado, al disminuir la escala, el patron de riqueza
estuvo asociado a zonas montafiosas ubicadas en las zonas donde colindan las provincias
biogeogréaficas. De acuerdo con la literatura, estas regiones montanas tienen una funcion
importante como centro de diversificacion y endemismo y a su vez son consideradas como

centros importantes de riqueza filogenética o centros de alta diversidad.

De acuerdo con el endemismo, las &reas de mayor riqueza de endemismos también estuvieron
asociadas a sistemas montafiosos, principalmente en la colindancia con provincias
biogeograficas como la Sierra Madre del Sur, la Sierra Madre Oriental y Oaxaca en donde a
partir de estudios filogenéticos, se ha determinado que existe una estrecha relacion entre
regiones como la Faja Volcénica Transmexicana y la Sierra Madre del Sur, por ejemplo. De
esta forma, se subraya la importancia de estas regiones como centros importantes de
diversidad y se sugiere que sean analizadas a fondo con el objetivo de comprender de una

mejor manera los procesos que determinan estos patrones.

De acuerdo con el analisis de la regresion ponderada geograficamente, para la Faja
Volcanica Transmexicana se obtuvieron las mejores correlaciones entre la riqueza y los
factores ecologicos en escalas espacies finas. De esta forma se espera que, en esta region con
una marcada topografia, factores historicos estén mejor correlacionados con la riqueza de
serpientes. Por otro lado, en la Cuenca del Balsas, las mejores correlaciones se encontraron

en escalas aplias. De acuerdo con esto, al ser una provincia que no cuenta con un gradiente
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altitudinal tan marcado, los factores ecoldgicos sean los principales conductores de la riqueza
de serpientes y que, al ir disminuyendo la escala de analisis, factores como las interacciones

bidticas sean incluso mas importantes.

De acuerdo con lo anterior, es de suma importancia que, al realizar analisis de
patrones de diversidad, se considere la influencia que la escala espacial ejerce sobre dichos
patrones. De tal forma que, los patrones resultantes son dependientes de la region estudiada,

la unidad de analisis empleada y del grupo taxonémico analizado.
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Anexo 1. Coberturas climaticas utilizadas en los modelos de especies de la Faja Volcanica

Transmexicana y la Cuenca del Balsas. La marca v" indica que esa variable fue utilizada.

También se indica la presencia con v dentro de cada provincia FVT y CB

Coberturas Climaticas

Especie

21314 7(8]9|10|11|12|13|14|15|16|17|18(19| FVT |[CB
Adelophis copei Vv v VI v]v v
Agkistrodon bilineatus v
Boa imperator Vv VIV VvV v v
Boa sigma v|v v|v v vV Vi ivi| v v v
Coniophanes fissidens v Vv vIv|v vI|v v
Coniophanes lateritius 4 v v
Conophis lineatus 4 Vv vV vI|v v
Conophis vittatus Vi v|v v v v vI|v v v
Conopsis acuta v v v v v v v
Conopsis biserialis vIv|v v v VIV vI|v v v
Conopsis lineata vVIv|v v|v V|V v |v v v
Conopsis nasus v |v v Vi vi v v v v
Crotalus aquilus 4 v v v vI|v v
Crotalus atrox Vv v|v VI v |V v |v v
Crotalus basiliscus Vv 4 v V| v V|V v v
Crotalus lepidus vIv v|v V|V v |v v
Crotalus molossus viv 4 vVIv|v v|v v
Crotalus polystictus v a4 VIV v ]|V v
Crotalus pusillus v v v v v
Crotalus ravus v v v vI|Iv v |v v
Crotalus scutulatus 4 V|V v vV v|v v
Crotalus simus v|v v v vV vI|v v v
Crotalus transversus v v v v
Crotalus triseriatus vV v v v |v v v
Diadophis punctatus Vv 4R4 VIvi|v V|V v
Drymarchon melanurus vV viv v ivi v vI|v v v
Drymobius margaritiferus Vv v|v VI v]|v v|v v
Enulius flavotorques VI Iv|v v Vi iv]v Vv v
Epictia bakewelli VI v |V v |v v
Ficimi olivacea v 4 vVIv|v V|V v
Ficimia publia v v v Vi v v v v
Geophis bicolor Vi v v vV v
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Geophis blanchardi v v v v
Geophis dugesi v 4 4 VvV v v
Geophis mutitorques v v 4 v v V|V v
Geophis nigrocinctus 4 v v v
Geophis petersii v VI v]v v
Geophis sieboldi 4 v vV v v
Geophis tarascae v v
Hypsiglena torquata VIV vV vV vI|v v v
Imantodes cenchoa v vVIv|v Vv v v
Imantodes gemmistratus Vv 4 v v V|V v v
Indotyphlops braminus Vv v 4 v|v v
Lampropeltis mexicana v 4 4 v v|v v
Lampropeltis ruthveni v v v v
Leptodeira annulata v 4 v v vI|v v v
Leptodeira maculata vIv v|v V|V v |v v v
Leptodeira punctata v vVIv|v 2 R4 V|V v
Leptodeira septentrionalis Vv VI Iv]|v v|v v v
Leptodeira splendida Vv vV V| v V|V v v
Leptophis diplotropis Vv 4 V| v V|V v v
Leptophis mexicanus vIv 4 vVIv]|v v |v v
Manolepis putnami v v v v v v vI|v v
Masticophis bilineatus v v v vI|v Vv v
Masticophis mentovarius vVIv|v 4 V|V v |v v v
Masticophis schotti 4 4 4 V|V v v
Mastigodryas cliftoni 4 vV Vv v
Mastigodryas melanolomus v vIv VvV v |V v
Micrurus browni VI v|v v vI|v v v
Micrurus diastema Vv vV VIvi|v V|V v
Micrurus distans vVIv|Y 4 V| v V|V v v
Micrurus fulvius 4 v v v
Micrurus laticollaris 4 4 4 v v
Micrurus pachecogili Vv v
Micrurus tener Vv v v v V|V v
Mixcoatlus melanurum v V|V v v
Nerodia rhombifer v v v vI|v vI|v v
Ninia diademata v v v v vI|v v
Ninia sebae v vIv V|V v |v v
Oxybelis aeneus Vv V|V vVIv|v V|V v v
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Pituophis deppei Vv V|V 2 R4 Vv v v
Pituophis lineaticollis vViIviviYy v v v|v v v
Pliocercus elapoides v VIV VvV v|v v
Porthidium dunni 4 4 4 VIV ]|V v|v v
Pseudoficimia frontalis Vv 4 4 Vv V|V v v
Pseudoleptodeia latifasciata vVIvIY v VvV vVIv]v v v
Rena bressoni 4 4 v v v v
Rena méaxima V|V v v v V|V v v
Rhadinaea decorata v Vv Vv vV v
Rhadinaea hesperia Vv 4 4 Vv V|V v v
Rhadinaea laureata viIv v vVIvI|v v v
Rhadinaea taeniata v v|v v v v VI vV v
Salvadora bairdi vVIv|Y 4 v V| v v |v v
Salvadora intermedia v v v v
Salvadora mexicana vVIv|Y 4 v V|V V|V v v
Spilotes pullatus Vv v VI v]|v v|v v
Storeria dekayi v v v v v v |v v
Storeria storerioides Vv 4 v V| v Vi iviv v v
Tantilla bocourti vVIv|Y 4 V| v Vv v v
Tantilla calamarina vVIv|v 4 4 V|V VI vV v v
Tantilla deppei viIv v v v v v
Tantilla miniata v v v v v Vv v
Tantilla schistosa v v v|v v v
Thamnophis cyrtopsis Vv 4 VIv|v V|V v v
Thamnophis chrysocephalus VvV 4 v vI|v v
Thamnophis conanti 4 v v
Thamnophis eques v |v v V|V Vv v v
Thamnophis godmani vIv 4 v VI v]v v
Thamnophis melanogaster Vv 4 4 v V|V v
Thamnophis proximus v v v Vi vi v vI|v v
Thamnophis pulchrilatus Vv 4 VvV v|v v
Thamnophis scalaris VIV v v v|v v
Thamnophis scaliger 254 4 v v Vi viv v
Thamnophis sumichrasti v v v 4 v V|V v
Thamnophis validus v v v v vI|v VI vi|v v
Trimorphodon biscutatus Vv vI|v vIv]|v v |V v v
Trimorphodon tau 254 v vV vV v v
Tropidodipsas annulifera v |v v
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Tropidodipsas philippi 4 vI|v
Tropidodipsas sartori 4 4 v vV
Xenodon rabdocephalus vV 4 v v|v
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Anexo 2. Evaluacion estadistica de los modelos de distribucion potencial de especies de la

Faja Volcéanica Transmexicana y la Cuenca del Balsas.

Especie - - ,AUC — Especie - - ,AUC —

Calibracion | Evaluacién Calibracion |Evaluacién

Adelophis copei 0.968 0.934 | Mastigodryas cliftoni 0.892 0.867

Agkistrodon bilineatus 0.921 0.90 n'\f;j:]%‘l’gms 0.916 0.948

Boa imperator 0.95 0.946 | Micrurus browni 0.829

Boa sigma 0.936 0.937 | Micrurus diastema 0.95]0.946

Coniophanes fissidens 0.958 0.963 | Micrurus distans 0.931 0.933

Coniophanes lateritius 0.961 0.96 | Micrurus fulvius 0.901

Conophis lineatus 0.993 0.996 | Micrurus laticollaris 0.972(0.995

Conophis vittatus 0.972 0.976 | Micrurus pachecogili 0.957 0.958

Conopsis acuta 0.953 0.946 | Micrurus tener 0.963 0.989

Conopsis biserialis 0.975 0.978 | Mixcoatlus melanurum 0.842 0.853

Conopsis lineata 0.948 0.94 | Nerodia rhombifer 0.954 0.972

Conopsis nasus 0.935 0.95 | Ninia diademata 0.809 0.806

Crotalus aquilus 0.968 0.99 | Ninia sebae 0.814

Crotalus atrox 0.981 0.984 | Oxybelis aeneus 0.988(0.998

Crotalus basiliscus 0.86 0.864 | Pituophis deppei 0.843 0.906

Crotalus lepidus 0.926 0.925 | Pituophis lineaticollis 0.978 0.979

Crotalus culminatus 0.849 0.853 | Pliocercus elapoides 0.824

Crotalus molossus 0.96 0.957 | Porthidium dunni 0.98

Crotalus polystictus 0.952 0.955 | Pseudoficimia frontalis 0.958(0.976

Crotalus pusillus 0.81 0.804 ;Stff‘;‘ig:gf;"de'a 0.992 0.997

Crotalus ravus 0.941 0.945 | Rena bressoni 0.993

Crotalus scutulatus 0.897 0.925 | Rena méxima 0.857

Crotalus simus 0.971 0.965 | Rhadinaea decorata 0.939

Crotalus transversus 0.961 0.963 | Rhadinaea hesperia 0.917

Crotalus triseriatus 0.967 0.945 | Rhadinaea laureata 0.90710.92

Diadophis punctatus 0.885 0.864 | Rhadinaea taeniata 0.991 0.992

Drymarchon melanurus 0.986 0.937 | Salvadora bairdi 0.857 0.872

Drymobius margaritiferus 0.899 0.888 [ Salvadora intermedia 0.87

Enulius flavotorques 0.867 0.893 | Salvadora mexicana 0.911(0.963

Epictia bakewelli 0.941 0.928 | Spilotes pullatus 0.901 0.897

Ficimi olivacea 0.876 0.892 | Storeria dekayi 0.813 0.852

Ficimia publia 0.947 0.968 | Storeria storerioides 0.968 0.957
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Geophis bicolor 0.865 0.879 | Tantilla bocourti 0.896 874
Geophis blanchardi 0.836 0.897 | Tantilla calamarina 0.813 0.82
Geophis dugesi 0.863 0.897 | Tantilla deppei 0.876 0.865
Geophis mutitorques 0.957 0.968 | Tantilla miniata 0.967 0.984
Geophis nigrocinctus 0.981 932 | Tantilla schistosa 0.924 0.9
Geophis petersii 0.893 0.915 [ Thamnophis cyrtopsis 0.943 0.972
Geophis sieboldi 0.846 0.832 mg/”s‘ggf;}:; e 0.999

Geophis tarascae 0.964 0.942 | Thamnophis conanti 0.933

Hypsiglena torquata 0.824 0.893 | Thamnophis eques 0.897

Imantodes cenchoa 0.972 0.958 | Thamnophis godmani 0.951(0.94
Imantodes gemmistratus 0.921 0.935 [ Thamnophis melanogaster 0.975 0.99
Indotyphlops braminus 0.864 0.871 | Thamnophis proximus 0.878 0.891
Lampropeltis mexicana 0.846 0.878 | Thamnophis pulchrilatus 0.913 0.947
Lampropeltis ruthveni 0.967 0.945 | Thamnophis scalaris 0.883 0.897
Leptodeira annulata 0.924 0.936 | Thamnophis scaliger 0.967 0.981
Leptodeira maculata 0.864 0.853 | Thamnophis sumichrasti 0.816 0.812
Leptodeira punctata 0.967 0.984 [ Thamnophis validus 0.898 0.923
Leptodeira septentrionalis 0.896 0.871 | Trimorphodon biscutatus 0.946 0.972
Leptodeira splendida 0.871 864 | Trimorphodon tau 0.827 0.869
Leptophis diplotropis 0.916 0.9 | Tropidodipsas annulifera 0.993 0.994
Leptophis mexicanus 0.895 0.871 | Tropidodipsas philippi 0.89 0.967
Manolepis putnami 0.897 0.888 | Tropidodipsas sartori 0.917 0.958
Masticophis bilineatus 0.892 0.876 | Xenodon rabdocephalus 0.942 0.971
Masticophis mentovarius 0.964 0.987

Masticophis schotti 0.948 0.927
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Anexo 3. Resultados de la prueba de correlacion de Spearman entre la riqueza de serpientes
y las variables temperatura media anual, precipitacion anual, productividad primaria neta y
elevacion a diferentes escalas espaciales para la Faja VVolcanica Transmexicana.

0.5° Biol Biol2 CEM PPN
Biol 1.00 0.15 -0.95 0.06
Biol2 0.15 1.00 -0.22 0.63
CEM -0.95 -0.22 1.00 -0.08
PPN 0.06 0.63 -0.08 1.00
0.25° Biol Biol2 CEM PPN
Biol 1.00 0.15 -0.91 -0.02
Biol2 0.15 1.00 -0.18 0.28
CEM -0.91 -0.18 1.00 -0.01
PPN -0.02 0.28 -0.01 1.00
0.125° Biol Biol2 CEM PPN
Biol 1.00 0.06 -0.92 -0.09
Biol2 0.06 1.00 -0.09 0.33
CEM -0.92 -0.09 1.00 0.07
PPN -0.09 0.33 0.07 1.00
0.0625° Biol Biol2 CEM PPN
Biol 1.00 0.02 -0.90 0.01
Biol2 0.02 1.00 -0.03 0.03
CEM -0.90 -0.03 1.00 0.00
PPN 0.01 0.03 0.00 1.00
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Anexo 4. Resultados de la prueba de Spearman entre la riqueza de serpientes y las variables
temperatura media anual, precipitacion anula, productividad primaria neta y elevacion a
diferentes escalas espaciales para la Cuenca del Balsas.

0.5° Biol Biol2 CEM PPN
Biol 1.00 -0.08 -0.97 -0.39
Biol2 -0.08 1.00 0.09 0.53
CEM -0.97 0.09 1.00 0.42
PPN -0.39 0.53 0.42 1.00
0.25° Biol Biol2 CEM PPN
Biol 1.00 -0.22 -0.80 -0.16
Biol2 -0.22 1.00 0.11 0.35
CEM -0.80 0.11 1.00 0.19
PPN -0.16 0.35 0.19 1.00
0.125° Biol Biol2 CEM PPN
Biol 1.00 -0.22 -0.97 -0.16
Biol2 -0.22 1.00 0.20 0.20
CEM -0.97 0.20 1.00 0.16
PPN -0.16 0.20 0.16 1.00
00625° Biol Biol2 CEM PPN
Biol 1.00 -0.22 -0.97 -0.16
Biol2 -0.22 1.00 0.20 0.20
CEM -0.97 0.20 1.00 0.16
PPN -0.16 0.20 0.16 1.00
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Casa abierta al tiempo

UNIVERSIDAD AUTONOMA METROPOLITANA

ACTA DE EXAMEN DE GRADO

-

La escala espacial y los
patrones de riqueza y
endemismo de reptiles
(Serpentes) en la Faja
Volcdnica Transmexicana y la
Cuenca del Balsas.

\ oy
ABEL ANTONIO BUELNA CHONTAL
ALUMNO

REVISO

-

Con base en la Legislacién de la Universidad Autdnoma
Metropolitana, en la Ciudad de México se presentaron a las
10:00 horas del dia 25 del mes de agosto del afio 2021 POR
via REMOTA ELECTRONICA, los suscritos miembros del jurado
designado por la Comisidén del Posgrado:

DR. ADRIAN LEYTE MANRIQUE

DRA. MARIA DEL ROCIO ZARATE HERNANDEZ
DR. FRANCISCO JOSE GUTIERREZ MENDIETA
DR. ERICK ALEJANDRO GARCIA TREJO

Bajo la Presidencia del primero ¥y con cardcter de
Secretario el ultimo, se reunieron para proceder al Examen
de Grade cuya denominacién aparece al margen, para la
obtencidén del grado de:

MAESTRO EN BIOLOGIA

DE: ABEL ANTONIO BUELNA CHONTAL

y de acuerdo con el articulo 78 fraccién III del
>/ Reglamento de Estudios Superiores de la Universidad
N Autdnoma Metropolitana, los miembros del jurado

resolvieron:

APROBAR
Acto continuo, el presidente del jurado comunicé al
interesadc el resultade de la evaluacidén vy, en caso

aprobatorio, le fue tomada la protesta.

PRESIDENTE

DR. ADRIAN/LEYTE MANRIQUE

DRA. MARIA DEL ROCIO ZARATE
HERNANDEZ

VOCAL SECRETARIO

L/

DR. FRANCISCO JOSE GUTIERREZ DR. ERICI O GARCIA TREJO
MENDIETA

El presente documento cuenta con la firma —autografa, escaneada o digital, seguin corresponda- del funcionario universitario competente, que certifica que las firmas

que aparecen en esta acta — Temporal, digital o dictamen- son auténticas y las mismas que usan los c.c. profesores mencionados en ella
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