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Sinopsis

Las salamandras cumplen una funcién importante en la conservacion. Sus caracteristicas
morfoldgicas y fisioldgicas son importantes factores que limitan su distribucion a ecosistemas de
bosque nuboso en Guatemala. Estos ecosistemas se han desplazado con el paso del tiempo, al igual
que la distribucion de este grupo taxonémico en Guatemala. En esta tesis, se propuso analizar la
influencia de la paleogeografia de Mesoamérica sobre la especiacion y distribucion actual de la
familia Plethodontidae en Guatemala. Esto se realizé por medio de una revision bibliogréafica del
historial paleogeografico de la region, en conjunto con la generacion de arboles filogenéticos, un
modelo de distribucion potencial para la familia de salamandras y arboles reconciliados usando a
Passalidae y sus areas de endemismo preestablecidas como punto de comparacion. Se encontrd
que la ruta de dispersion de las salamandras pletodontidas conlleva un desplazamiento originado
en el continente Norteamericano que ingresé a Guatemala en el valle formado en medio de las
regiones montafiosas de los Cuchumatanes, Sierra de las Minas y Sierra de Santa Cruz, y la region
de Cadena Volcanica del Sur. Con el retroceso de la cobertura glacial de las tierras altas y el
aumento de la temperatura a lo largo del tiempo, los ecosistemas de bosque nuboso se limitaron a
las regiones mas altas del pais, por lo que se crean las regiones de endemismo y patrones de

distribucion del clado que se pueden apreciar en la actualidad.
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Abstract

Salamanders have an important role in conservation. Their morphological and
physiological characteristics are important factors that limit their distribution to the cloud forest
ecosystems of Guatemala. These ecosystems have changed locations over time, as has the
distribution of this taxonomic group in Guatemala. In this thesis, it was proposed to analyze the
influence of Mesoamerican paleogeography on the current speciation and distribution of the
Plethodontidae family in Guatemala. This was done through a bibliographic review of the
palaeogeographical history of the region, in conjunction with the generation of phylogenetic trees,
a potential distribution model for the salamander family and reconciled trees using Passalidae and
their established endemism areas as a point of reference. It was found that the route of dispersal
for the plethodontid salamanders required a move originating from the North American continent
that entered Guatemala through the valley formed in between the mountainous regions in los
Cuchumatanes, Sierra de las Minas and Sierra de Santa Cruz and the Southern Volcanic Chain.
With the retreat of the glacial covering of the higher altitudes and the increase in temperature over
time, the cloud forest ecosystems were limited to the highest regions in the country, creating

regions of endemism and patterns of distribution for the clade that can be appreciated today.
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I. Introduccion

Las salamandras de la familia Plethodontidae son un grupo muy diverso de anfibios. Varios
estudios cientificos han desafiado las clasificaciones creando nuevos grupos y el entendimiento
que se cree tener sobre la historia evolutiva del grupo (Wake & Campbell, 2000; Chinchilla &
Céspedes, 2018; Lombard & Wake, 1977). La correlacion entre la paleogeografia de un sitio y las
areas de endemismo en el lugar puede ayudar a comprender la diversidad geografica de la
herpetofauna y llegar a complementar estudios de patrones de fauna similar presente en ciertas
regiones endémicas (Heatwole & MacKenzie, 1967). Ademas, estudios biogeograficos historicos
sobre clados endémicos contribuyen al entendimiento del paisaje prehistorico de la region, como
en el caso de las ultimas glaciaciones de Guatemala y el cambio de localizacion de los bosques
nubosos del pais (MacVean & Schuster 1981, Beza-Beza et al. 2023). En esta tesis, se propone
realizar un andlisis que utilizard datos de filogenia, distribucion y estudios paleogeoldgicos para

poder comprender los puntos de endemismo de este clado.



II. Antecedentes

Debido a la dificultad tanto practica como financiera que presentan los esfuerzos es
necesario que los conservacionistas alrededor del mundo delimiten los sitios de endemismo mas
importantes de una region. En Mesoamérica estos sitios comprenden el 0.5% de cada 100 km?
albergando varios taxa de alto interés académico para los expertos (Myers ef al. 2000). Las familias
Passalidae y Plethodontidae han tenido una cantidad cada vez mayor de investigacion dirigida a
ellas en Guatemala, particularmente por los descubrimientos de nuevas especies pertenecientes a
estos grupos que habitan el pais o por novedades descubiertas con respecto a la distribucion de

especies ya existentes (Dahinten-Bailey et al. 2021; Beza-Beza et al. 2023).

Passalidae particularmente ha sido un grupo con un fuerte respaldo de estudios en los
ultimos afios, sirviendo como organismos indicadores que han proveido informacion crucial para
el establecimiento de areas protegidas en el pais, como por ejemplo la Reserva de la Biosfera de
Sierra de Las Minas. Schuster et al. (2000) realizaron un estudio con base a este grupo de
coledpteros, y delimitaron patrones de endemismo en el pais. Estos estudios han contribuido a

priorizar areas para la proteccion del ecosistema y los organismos que lo habitan.

Para los pasalidos habitantes de la cadena volcanica de Guatemala, MacVean & Schuster
(1981) consideran que su distribucion actual es un resultado derivado de corredores bioldgicos que
existian antiguamente entre los volcanes, y que por intervencion humana, se encuentran ausentes
hoy en dia. Argumentan que, durante el Plioceno, la region estaba cubierta por material plutonico
emergido por la creacion de la meseta guatemalteca central. Al final del Plioceno, sin embargo, ya
se encontraba en el nivel en el que se puede observar actualmente, a 2000 msnm. Al llegar al
periodo glacial del Pleistoceno, se ha encontrado evidencia de una glaciacion a altitudes tan bajas
como 3600 msnm en la Sierra de los Cuchumatanes. Las condiciones para los bosques nubosos
que en la actualidad son el hébitat de estos escarabajos ya estaban presentes desde el Plioceno, sin
embargo, se encontraban comprimidos por las glaciaciones del Pleistoceno y limitado a

elevaciones mas bajas. Estos eventos de glaciaciones son cruciales para explicar la distribucion



actual de los pasalidos, debido a los cambios de temperatura y por ende al cambio altitudinal de

distribucion de los pasalidos.

Savage (1982) concuerda con este estudio en cuanto al impacto de las condiciones a partir
del Eoceno-Oligoceno y en la dispersion y distribucion actual de la herpetofauna presente en el
istmo centroamericano, y en que la distribucion de dicha herpetofauna es un reflejo de los procesos
de migraciéon a través del puente intercontinental recientemente emergido, conectando

Norteamérica con el continente sudamericano.

En el pais también se pueden encontrar varias especies de salamandras endémicas. Esto
gracias a la diversa topografia de Guatemala y la distribucion fragmentada de sus bosques. En
general la region Mesoamericana tiende a una biogeografia similar a las de los archipiélagos e islas
oceanicas. Esta favorece la especiacion alopatrica de las salamandras a lo largo de distintos

fragmentos de bosque en una misma region (Kier ef al. 2009; Steinbauer et al. 2016).

Rovito et al. (2015) utiliz6 una combinacion de metodologias filogenéticas y andlisis
biogeograficos para estudiar la diversidad y evolucion del género de salamandras pletodontidas
Cryptotriton. Encontrd que una significativa parte de las salamandras pueden trazar su origen
desde el Valle de Motagua, entre los bloques Maya y Chortis. También recalcan la dificultad del
muestreo cuando se trabaja con estos organismos, los cuales se describen como “secretivos” y
dificiles de encontrar en la naturaleza. Por otro lado, encontraron que Dendrotriton puede trazar su
origen del lado de la Sierra de los Cuchumatanes y que posteriormente se dispersé en direccion a
las tierras altas del bloque Chortis. Aunque se aclara que la presencia y descubrimiento a futuro de
nuevas especies de salamandras en Guatemala no seria de sorprenderse, y que dichos
descubrimientos podrian ayudar a comprender la dispersion y evolucion de este grupo en

Guatemala.

De las mas de 200 especies de salamandras de la familia Plethodontidae, solamente dos
especies no son exclusivamente americanas, y los origenes de los especimenes que se encuentran

tanto en el continente americano como en el europeo presentan aun un desafio para poder explicar



su distribucion (Darlington, 1957; Gorman, 1964). Lanza & Vanni (1981) proponen dos hipdtesis
para la aparente presencia de un mismo género de pletodontidos que se puede encontrar en
California, Estados Unidos y en Europa occidental. De estas hipotesis sugeridas, la primera se
centra en el posible rol que pudo haber tenido el puente de Beringia durante el Eoceno, por donde
pudieron potencialmente cruzarse desde Norteamérica en direccion a Eurasia. Sin embargo,
también proponen una explicacién un poco menos compleja: que los rasgos de estas salamandras,
que a simple vista parecen sugerir una estrecha relacion filogenética, pueda deberse mas bien a la
convergencia evolutiva de estas especies a lo largo del tiempo. Posadas & Morrone (2003) utilizan
una combinacion de la metodologia de arboles reconciliados con la parsimonia de Brooks entre
otros métodos estadisticos para analizar las relaciones historicas entre dos regiones sudamericanas.
En este estudio también se utilizé como indicador un taxén de Coleoptera, siendo estos miembros
de la familia Curculionidae. Se encuentra en este estudio que la compleja relacion entre las regiones
Subantartica y Chilena Central se puede ver reflejada en su biogeografia y la capacidad de
dispersion de la biota que las habitan. Este estudio es de importancia para describir y comprender
la biogeografia historica de la fauna en el continente sudamericano, particularmente para Chile, y
ejemplifica la eficacia de estas metodologia para su aplicacién en otras regiones como

Centroamérica.

Los modelos de distribucion de especies son de gran utilidad para estudios que buscan
definir el rango geografico de las especies, buscando qué factores ambientales son los mas
importantes para que exista la presencia de una especie en una region. A pesar de no ser modelos
exactos que garanticen la presencia de una especie en un punto dado, pueden ayudar a delimitar
las areas de estudio para desarrollar investigaciones presencialmente con mayor facilidad en campo
(Harisena et al. 2021). Junto con esta informacién y el conocimiento del historial paleogeografico
de una region, es posible construir una historia y una proyeccion a futuro de la distribucion de un

taxon.



III. Justificacion

Los anfibios tales como las salamandras, ranas y otras especies son comunmente utilizados
como organismos indicadores de calidad de ecosistema (Pearce & Venier, 2009). Las salamandras
tienen una gran importancia en las cadenas troficas de los ecosistemas a los que pertenecen, y son
ectotérmicas, poseyendo las tasas metabdlicas mas bajas de cualquier vertebrado terrestre (Davic
& Welsh, 2004). Estas caracteristicas las vuelven altamente susceptibles a los cambios de
microclimas y microhdbitats, y por ende son buenos indicadores de la calidad de un ecosistema y
su abundancia, presencia u ausencia dentro de un habitat puede ayudar a entender el estado actual
de un ecosistema forestal (Pough et al. 1987). Por otro lado, el conocer el historial paleogeografico
de una region es util para poder entender las mas importantes areas de endemismo (Heatwole &
MacKenzie, 1967; Hedges, 2001). Al comprender el impacto de fenomenos globales como las
glaciaciones del periodo Pleistoceno, es posible explicar como la fragmentacion de habitats se
convirtid en los parches de bosque que se observan hoy en dia en muchas regiones de América
(Colinvaux, 1998). Estas condiciones prehistoricas distintas a las actuales pudieron haber
conducido a efectos de vicarianza y por ende, a una especiacion posterior de los clados en cuanto
las glaciaciones fueron desapareciendo. La informacion obtenida a partir de la paleogeografia de
un area permite comprender la distribucion de los organismos en la actualidad y pueden contribuir
a proyecciones a futuro que ayuden a delimitar areas de endemismo importantes para conservacion
(Fattorini, 2010). Las barreras biogeograficas pueden tener también un importante impacto en la
especiacion y distribucion de especies, y en cuanto mas antigua sea la barrera geografica, mayor
serd su influencia en la diversificacion de clados (Hodge & Bellwood, 2016). Al ir cambiando las
condiciones climaticas globales, el ciclo hidrolégico sin duda cambiara con ellas. Estos cambios
podran llevar a una menor cantidad de humedad nubosa en los bosques nubosos de altura
tropicales, lo que llevara a la extincion de especies que dependian de las condiciones hiimedas

encontradas previamente en estos lugares (Foster, 2001).



IV. Objetivos

A. General

e Analizar la posible influencia de la paleogeografia de Mesoamérica sobre la
especiacion y distribucion actual de la familia Plethodontidae en

Guatemala.

B. Especificos

e Utilizar la informacion existente de la paleogeografia de Mesoamérica para
evaluar las posibles rutas de dispersion para los géneros de salamandras en

comparacion con los pasalidos.

e (rear un Modelo de Potencial Distribucion para la familia Plethodontidae en

Guatemala

e Comparar las filogenias propuestas para los géneros de Plethodontidae con la

ruta de dispersion propuesta.

e Determinar barreras geograficas mas relevantes que ayuden a explicar la

dispersion actual de los géneros de Plethodontidae en Guatemala.

C. Hipotesis del trabajo

Los géneros de salamandras filogenéticamente mas relacionados corresponderan a los
géneros que se encuentren en areas de endemismo mads cercanas o con una cantidad limitada de
barreras geograficas que les separen, coincidiendo también con la historia paleogeografica de la

region.



V. Marco teorico

A.. Paleogeografia y su impacto en la biogeografia de las especies

La historia geoldgica de una region se ve definida en su paleogeografia, la cual determina
la composicion geografica y posicionamiento de océanos y continentes a lo largo del tiempo
(Scotese, 2013). Debido a esto, puede utilizarse para la determinacion de una posible ruta de
dispersion que explique la distribucion de los taxa presentes en la actualidad. Conocer sobre la
paleogeografia permite entender la potencial existencia de puentes de conexion entre cuerpos
continentales, barreras geograficas y el efecto cambiante que el movimiento de placas tectonicas
tiene en los procesos naturales del planeta; fenomenos que influyen en la distribucion y la

evolucion de los organismos (Iturralde-Vinent, 2006; Wallace, 2020).

El historial paleogeografico de una region se obtiene a través de una combinacion
multidisciplinaria de métodos bioldgicos, geologicos y paleontoldgicos para la recaudacion e
interpretacion de evidencia estratigrafica, fosil y de biodiversidad actual. Iturralde-Vinent (2005)
enfatiza que este tipo de estudios frecuentemente entra en conflicto con distintas ramas de
cientificos que se contradicen en la forma de dispersion de los taxa, por ejemplo, cuando algunos
sugieren una mayor probabilidad de una distribucion resultante de un proceso de vicarianza
mientras que otros sugieren que dicha distribucion pueda ser mds bien el resultado de una
dispersion en “balsas” de vegetacion. Sin embargo, establece también que es de importancia el
utilizar una combinacion de todas estas perspectivas para poder comprender el contexto geografico
que ha influenciado la distribucion de especies en la region determinada por la placa del Caribe.
Utilizando esta cooperacion de métodos y especialistas, se ha podido reconstruir en gran parte la

historia geoldgica de Centroamérica y el Caribe.

Las areas de endemismo son importantes para el establecimiento de estrategias de
conservacion, y estas a su vez, son parcialmente generadas por procesos de vicarianza que surgen
a partir del historial geoldgico de una region. Estudios realizados en la region de los Alpes

orientales sugieren que el endemismo se ve relacionado a eventos de vicarianza resultantes de las



glaciaciones presentes durante el Pleistoceno, y no se presenta una importancia relevante del
impacto de factores ambientales con la cantidad de especies endémicas (Tribsch, 2004). Debido al
impacto significativo de los procesos de vicarianza en el endemismo de un area, se presenta una
dificultad adicional para el disefio de estrategias de conservacion de la biodiversidad en estos
lugares, puesto a que su creacidon se remonta a procesos que suelen llevarse a cabo a lo largo de
miles de afios y por ende no es replicable en nuestra esperanza de vida. Estas dificultades pueden
aumentar en casos en donde no se tenga un buen registro del historial paleogeografico a lo largo

del tiempo, como es el caso de la region de Guatemala.

B. Historia paleogeografica de Guatemala

Guatemala, al igual que el resto de Centroamérica, pasd por un extenso proceso de millones
de afios de duracion para poder emerger de lo que, hasta ese punto, era ain parte del océano
Atlantico (Lessios, 2008) y convertirse en el evento catalizador que daria origen a una serie de
glaciaciones en el hemisferio Norte, un reforzamiento de la corriente del Golfo y el Gran
Intercambio Americano (Montes et al. 2012). Ubicada en la interseccion de las placas del Caribe,
de Norteamérica y Cocos, Guatemala es una regiéon con una amplia variedad de accidentes
geograficos que le proveen una variedad no solamente de terrenos sino de zonas de vida (Jiménez,
2021). El intercambio e interaccion biologica que se did debido al surgimiento de este istmo
terrestre se denomina el “Gran Intercambio Americano”, y para la fauna que habitaba las regiones
al Norte y al Sur en la region previamente, este fue uno de los mas relevantes procesos de dispersion
jamas documentados que hasta en la actualidad tiene un significativo impacto en el entendimiento
de los linajes que han habitado el continente a lo largo del tiempo (Marshall et al.

1982).

La region norte de Centroamérica, que estd constituida principalmente por Guatemala, se
conforma por dos bloques principales: el bloque Maya y el bloque Chorti Figura 1) (Donnelly et
al. 1990) . La cadena volcéanica de Guatemala se sitia en el bloque Chorti. La primera fase se dio

con la subduccion de la placa de Cocos con la placa del Caribe, la cual, por su alta flotabilidad,



inicialmente tenia un &ngulo de buzamiento relativamente moderado (Fosdick, 2005). Esta fase fue
seguida por una rotura en la lamina de subduccién cerca de lo que ahora es Honduras, la cual
ocasion6é un desplazamiento de la cadena volcénica de la region y cred el Arco Volcanico
centroamericano como lo conocemos en la actualidad. Otro aspecto importante de la tectonica de
Guatemala que surge a partir de esta region es la Falla de Motagua, la cual se encuentra sobre el
curso del rio Motagua y cruza los territorios de Guatemala y Belice. Se trata de una falla

transformante que define una separacion del bloque de Chorti (Alvarez, 2019).

Por otro lado, la region al Norte de la Falla de Motagua, denominada comiinmente como el
“Bloque Maya”, constituye la parte mas al sur de la placa norteamericana (Donnelly ef al. 1990).
El origen de su composicion geologica y de su topografia se puede ver relacionado con largos
periodos alternativos terrestres y submarinos, compartidos con el resto de la Peninsula de Yucatéan.
Esto result6 en un relieve de composicion principalmente karstica. El relieve también demuestra
la influencia de la falla de Chixoy-Polochic, que, debido a una orogenia de colision entre el
encuentro de las placas de Norteamérica y el Caribe, crea el paisaje montanoso que podemos

observar alrededor de la region central del pais (Stanford University, 2005).

Figura 1. Tectonica de placas de Centroamérica, demostrando la separacion de los bloques Maya y Chortis dentro del
contexto de las placas de Norteamérica, del Caribe y Cocos
(Stanford University, 2005)

Aunque la mayoria de los autores concuerdan que hace aproximadamente 2.5 millones de

afios comenzo6 el evento biogeografico denominado “Gran Intercambio Americano” (Webb, 1985),



existe evidencia que sugiere que el aparecimiento del istmo centroamericano y el intercambio
faunistico resultante empez6 tan temprano como hace 40 millones de afios. A pesar de la
discrepancia existente en la fecha de inicio de este evento, se sabe que para finales del periodo
Pleistoceno la region ya habia emergido de la Via Maritima Centroamericana (Jaramillo et al.
2015). Este evento consistid en multiples taxa faunisticos que hicieron uso de la funcién de
“puente” del recién emergido istmo Centroamericano para realizar migraciones tanto al norte como

al sur y colonizar dichos nuevos habitats (Hoffmeister & Pino, 2016).

Aunque este movimiento faunistico involucrd tanto a inmigrantes del norte como del sur,
dicho fendmeno no necesariamente mantuvo un equilibrio exacto en el intercambio siendo
realizado. Evidencia tanto f6sil como la distribucion actual de los organismos involucrados en estas
migraciones masivas sugieren que hubo una colonizacion mas exitosa por parte de los inmigrantes
del Norte hacia el Sur. Esto se ve reflejado en el establecimiento de fauna norteamericana que atin
persiste en la region de Sudamérica, como los camélidos, cérvidos y tapires, y en la evidencia fosil
de algunos otros taxa que estan extintos como los gonfotéridos y los équidos (Webb, 1991), ademas
se ha reportado que la migracion en este periodo se dio casi exclusivamente por medios terrestres,
los cuales no siempre estuvieron disponibles y ocasionaban un aislamiento del subcontinente
sudamericano (Patterson & Pascual, 1968), el cual ceso al abrirse el paso por via terrestre y
permitiendo el ingreso de clados como Procyonidae al continente sudamericano (Woodburne,
2010). Bacon et al. 2016 concuerda diciendo que, aunque la existencia del puente terrestre no haya
sido la inica razén para que el Gran Intercambio Americano haya acontecido, la existencia de este
puente era necesaria para que se diera. El historial de glaciaciones en Centroamérica indica que el
area de Sierra de los Cuchumatanes eran un area glaciar durante el Pleistoceno tardio, y que las
temperaturas en las regiones Neotropicales eran en promedio de 5-8 °C mads bajas que en la
actualidad (Islebe & Leyden, s.f.). Adicionalmente, se ha comprobado que las salamandras
neotropicales son altamente sensibles a los cambios de temperatura, ya sea generados por la
deforestacion de sus habitats o por otros factores ambientales, por lo que la distribucion de los
ecosistemas aptos para albergar poblaciones de salamandras es limitada (Rovito et al. 2009; Wake

& Vredenburg, 2008).
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En Norteamérica se tiene un excelente registro fosil de esta época, sin embargo, en
Sudamérica este es limitado, y en la region centroamericana este numero es todavia menor (Carrillo
et al. 2020). Estes & Baez (1985) explican que, en el caso de los reptiles, se conoce que
cocodrilianos como los Caiman al igual que muchas ranas de género como Bufo y Leptodactylus
pueden trazar su origen en Norteamérica, aunque en la actualidad poseen una distribucion muy
amplia en Sudamérica. Adicionalmente, indican que las iguanas se originaron en la region de
América Central. En el caso de los anfibios miembros del claro Bolitoglossinae que conforman la
fauna centroamericana, se ha determinado que estos colonizaron el continente en direccién de

Norte a Sur

C. Importancia de areas de endemismo

Las areas de endemismo son regiones delimitadas por la presencia exclusiva de varios
clados cuya presencia es limitada o nula en otras ubicaciones (Anderson, 1994). A pesar de que
existe amplia literatura que recomienda la priorizacion de estas areas para realizar esfuerzos de
conservacion, en muchos casos, estas regiones no siempre coinciden con regiones de alta riqueza
especifica (Prendergast et al. 1993). Kerr (1997) sugiere evaluar que las areas de endemismo
coincidan con las areas de alta riqueza especifica, ya que si se encuentra evidencia de esto, es
recomendable realizar investigaciones para poder utilizar esta informacion en el disefio y

establecimiento de estrategias de conservacion.

El nivel de endemismo puede variar dependiendo del organismo que se desee evaluar. Es
un término que se vera contextualizado por el 4rea o region de interés, por lo que en algunos casos
es también equivalente al 4rea de distribucion. En la ecologia y conservacion, se evaliian posibles
patrones en el endemismo de varios taxa con respecto a una localidad en particular para verificar
si se superponen y se evidencia un patron de endemismo relevante para el area. Estas areas de
endemismo se pueden explicar por medio de procesos aleatorios o por la presencia de barreras
geograficas que limitan su extension (Noguera-Urbano, 2017). Dichas condiciones limitantes de

las 4reas de endemismo suelen ser unicas, por lo que su preservacion es de suma importancia para
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la conservacion de los taxa endémicos de estas areas, las cuales se encuentran vulnerables debido

a la restriccion en su distribucion (Ceballos et al. 1998; Moritz et al. 2001).

D. Método de arboles reconciliados

El método de arboles reconciliados consiste en conectar cladogramas taxonémicos de dos
taxa distintos que comparten una codivergencia. Es un método que se basa en evaluar las
diferencias cladisticas entre el llamado “huésped” y el “asociado” para poder utilizar estas
diferencias en la construccion de una historia evolutiva mas definitiva que pueda ser aplicable a
ambos taxa (Morrone, 2000). A pesar de ser un método poco utilizado, presenta un gran potencial
para estudios de biogeografia regional. El método toma en cuenta cuatro posibles eventos:
vicarianza, duplicacion, dispersion y extincion. En este caso, se utiliza como prioritario el criterio
de vicarianza, por lo que se debe minimizar los eventos de duplicacion y extincion. Esto provee no
solamente una relacion entre los clados empleados para el andlisis, sino que también determina
una relacion entre los sitios utilizados en el estudio (Posadas & Morrone, 2003) y disminuye el
riesgo de sesgo en el andlisis que se puede dar por errores derivados de la generacion de los arboles
filogenéticos iniciales utilizadas para el estudio (Hahn, 2007). Esta informacion se combina con la
historia paleogeografica conocida de la region y se puede construir una ruta de dispersion tomando

en cuenta el surgimiento de barreras geograficas de relevancia.

Los modelos empleados para el analisis de arboles reconciliados pueden evaluar los datos
desde diferentes perspectivas. En términos matematicos, la distancia Euclidiana es la raiz cuadrada
de la diferencia entre las coordenadas de un par de objetos, mientras que la distancia de Manhattan
toma en cuenta la distancia absoluta total entre dos objetos (Karki & Ranjiktar, 2016). Es por esto
que la distancia Manhattan es preferible cuando se estd trabajando con mayores dimensiones en
los datos. Similarmente, el indice de Jaccard es una medida de distancia entre dos puntos, sin
embargo, se enfoca mas en la similitud que hay entre dos grupos de datos, siendo calificado de 0 a
1, con 1 siendo idénticos (Statologos, 2020). Los tres tipos de modelos de distancia y similitud

permiten estudiar los datos obtenidos durante la generacion de arboles reconciliados y respaldan
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los resultados encontrados, lo cual los vuelve de utilidad al realizar estudios con el método de

arboles reconciliados.

Miguez-Gutiérrez et al. (2013) utiliza el método de arboles reconciliados para poder
determinar una hipotesis sobre las relaciones entre las dreas de endemismo previamente
establecidas para la region de la Zona de Transicion Mexicana. Se utilizan 9 areas de endemismo
propuestas para la familia de insectos Carabidae. Por medio de este método, se pudo determinar
qué factores paleogeograficos de periodos como el Pleistoceno y el Plioceno tuvieron impacto

significativo en el endemismo de la region.

Los coledpteros, especificamente aquellos que pertenecen al clado Scarabaeoidea, ya han
sido utilizados previamente para caracterizar e identificar areas de endemismo para Guatemala. Es
de los clados mejor estudiados y de los cuales se tiene un mejor conocimiento sobre su biogeografia
y este conocimiento ha sido de suma importancia para poder determinar las areas endémicas que
deben ser conservadas con mayor urgencia. La topografia de Guatemala se caracteriza por tener
muchas regiones montafosas que separan las distintas areas de endemismo que se pueden observar

en la Figura 2 (Cano, 1993; Schuster & Cano, 2006; Ulyshen, 2018).
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Figura 2. Areas de endemismo determinadas por Schuster et al. 2000 para la regién de Guatemala.

En combinacidn con arboles filogenéticos y la informacion disponible acerca de la distribucion de

los clados que se desea utilizar en un estudio, el método de arboles reconciliados puede ayudar a reconstruir

13



una historia de dispersion de los clados que se pueda también ver reflejado en las areas de endemismo
actuales, al igual que con las relaciones filogenéticas de las especies estudiadas. Para este trabajo se utilizo
el clado Passalidae como uno de los grupos para construir los arboles reconciliados y se utilizo también las
areas de endemismo establecidas por Schuster et al. 2000 como base para aplicarlas a las especies

representantes clado Plethodontidae en Guatemala.

E. Presencia e importancia de clados Passalidae y Plethodontidae en Guatemala

El clado Passalidae es una familia del orden Coleoptera que habita en los tropicos y se
caracteriza por ser escarabajos negros brillantes de 1-8 cm. Los pasalidos han demostrado altos
niveles de endemismo, particularmente en las regiones tropicales en donde existe presencia de
bosque nuboso (Ulyshen, 2018). Schuster et al. 2000 desarrolld una metodologia para la
priorizaciéon de conservacion de bosques nubosos de Guatemala con respecto a la presencia u
ausencia de 66 distintas especies de pasalidos. Este método es de utilidad debido a que estos
insectos comparten tendencias y patrones de endemismo con muchos otros mamiferos, reptiles,
aves y anfibios, por lo que son un buen indicador para el establecimiento de las areas protegidas

mas importantes.

Por otro lado, las salamandras sin pulmones de la familia Plethodontidae, conforman un
60% de todas las especies de salamandras de la actualidad. A pesar de que la historia evolutiva que
conlleva a la pérdida de los pulmones en este clado sigue siendo debatida por los expertos, se sabe
que el origen de los pletodontidos surge de la region de los montes Apalaches, en donde se puede
encontrar a la gran mayoria de especies pertenecientes a esta familia (Ruben & Boucot, 1989). Sin
embargo, Ruben et al. 1993 sugiere que el origen de este grupo no concuerda con lo sugerido por
Ruben & Boucot (1989) tomando en cuenta las condiciones proyectadas para la region durante el
Mesozoico, por lo que hacen falta mas estudios para poder confirmar con mas seguridad el origen
del clado. Para Guatemala, se ha registrado un total de 8 géneros de salamandras, todos
pertenecientes a esta familia. Los géneros registrados son: Nyctanolis, Oedipina, Bolitoglossa,
Bradytriton, Pseudoeurycea, Dendrotriton y Cryptotriton, los cuales se encuentran distribuidos en

distintas localidades del pais. Todos poseen una larga lengua que actia como un proyectil con la
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cual capturan a sus presas en cuestion de milisegundos. Todas las salamandras encontradas en
Centroamérica pueden trazar su filogenia la subfamilia Bolitoglossinae (Kohler, 2011). Ademas,
Pough et al. 1987 indica que, debido a que las salamandras son un componente importante de la
circulacion de energia de un ecosistema, tanto como depredadores como presas de otros animales,
y son un buen indicador del estado del hédbitat en general. En este estudio, se pudo observar que el
mejor predictor para la abundancia de la especie de salamandra Plethodon cinereus se veia
correlacionada con la cantidad de hojarasca del area, la cual puede tardar hasta 65 afios en

recuperarse después de una perturbacion.
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VI. Metodologia
A. Materiales

Las plataformas NCBI (National Center for Biotechnology Information, 2023) y GBIF
(GBIF.org, 2023) fueron utilizadas para la obtencion de datos de secuencias y de registros de
distribucion. jModeltest-2 (Guindon & Gascuel, 2003; Darriba et al. 2012) fue utilizado para
determinar el modelo que se usaria para la generacion de los arboles filogenéticos, y dicho modelo
fue configurado en el archivo por el programa Mesquite (Maddison & Maddison 2023). El
programa MEGA X (Kumar et al. 2018; Stetcher ef al. 2020) se utiliz6 para el alineamiento de las
secuencias y MrBayes (Ronquist ef al. 2012) para la generacion de los arboles filogenéticos. Los
arboles fueron visualizados con el programa Figtree (Rambaut, 2018) y los arboles reconciliados
se generaron usando el programa Past 4.01 (Hammer et al. 2001). La reconstruccion de la ruta de
dispersion en mapas se realizo con el programa QGIS (QGIS Development Team, 2023). El mapa
de distribucion potencial se gener6 usando RStudio (RStudio Team, 2020) y los registros de

presencia de GBIF (ver cita para cada especie en Anexos).

B. Métodos

Se utilizaron publicaciones cientificas de revistas indexadas, priorizando aquellas con un
factor de impacto de 3+ y con una antigiiedad idealmente menor a 10 afios. Las revistas mas
antiguas utilizadas como referencia con una antigiiedad mayor a 10 afios solamente se utilizaron
en el caso de que la informacion sobre el tema en cuestion fuera extremadamente escasa o
inexistente en fuentes mas recientes. La informacion sobre la paleogeografia de la region de
Mesoamérica, particularmente informacién pertinente para la region de Centroamérica y

directamente sobre Guatemala.

Se utilizo el buscador GBIF para encontrar puntos de registros reportados para los géneros de
Plethodontidae que correspondan al territorio guatemalteco y a las 4reas de endemismo previamente
establecidas (Figura 2). Con estos datos se cre6 una matriz de Excel conteniendo los datos de

presencia o ausencia de cada género de salamandras para 8 areas de endemismo establecidas por
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Schuster et al. (2000). Para la creacion del mapa de distribucion potencial de salamandras en
Guatemala, se utiliz6 los datos de registros para cada especie de salamandra extraidos de la plataforma
GBIF. Los registros de la plataforma GBIF fueron sometidos a una limpieza para remover datos que
carecian de coordenadas, que estuvieran fuera de Guatemala o que de alguna forma estuviera
incompleta la informacion. A través de este procedimiento, se filtré un total inicial de 26,000 registros.
Se usaron los paquetes “dismo” y “maxent” para la generacion del modelo de distribucion potencial
a partir de los datos obtenidos (ver Script 1 en Anexos). El modelo generado fue comparado luego

con los datos obtenidos de los arboles reconciliados de las areas de endemismo generados.

En el Cuadro 1 se observan acronimos utilizados para la generacion de las matrices de
Excel y las regiones a las que corresponden. Estos acronimos fueron utilizados para todos los

arboles reconciliados como reemplazo del nombre completo de la region.

Acronimo  Region

WCU Cuchumatanes occidentales
CvOoL Cadena volcdnica

SMIN Sierra de las Minas

SSAN Sierra de Santa Cruz

LUN La Unidn

Cuadro 1. Leyenda de acronimos utilizados para la generacion de las matrices de Excel y las regiones a las que

corresponden.

En esta matriz, 1 indica la presencia de una especie dentro de un area de endemismo y 0 la
ausencia de dicha especie (ver Cuadro 3 y Cuadro 4 en Anexos). Las especies tomadas en cuenta
para ser agregadas a estas matrices debian cumplir con los siguientes criterios: debian tener una
presencia en Guatemala y se debié encontrar una muestra de material genético disponible en la
plataforma NCBI. Antes de emplear los criterios mencionados anteriormente, se tenian 153

especies de salamandras candidatas para el estudio, de las cuales solamente se pudo utilizar 37 que
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cumplieran con los dos criterios. De los escarabajos, se delimitaron 19 especies de las 45 especies

candidatas iniciales.

Codigo Variable bioclimatica
biol Promedio de temperatura anual
bio2 Rango diurno promedio (temperatura maxima mensual-temperatura minima mensual)

bio3 Isotermalidad (bio2/bio7)(x100)
bio4 Temporalidad de temperatura (desviacién estandar x 100)
bio5 Temperatura maxima del mes mas calido
bio6 Temperatura minima del mes mas frio
bio7 Rango anual de temperatura (bio5-bio6)
bio8 Temperatura media del trimestre mas hiumedo
bio9 Temperatura media del trimestre mas seco
biol0 |Temperatura media del trimestre mas calido
bioll Temperatura media del trimestre mas frio
biol2 Precipitacion anual
biol3 Precipitacion del mes mas hiumedo
biol4 Precipitacion del mes mas seco
biol5 |Temporalidad de precipitacion (coeficiente de variacion)
biol6 Precipitacion del trimestre mds humedo
biol7 Precipitacion del trimestre mas seco
biol8 Precipitacion del trimestre mas célido
biol9 Precipitacion del trimestre mas frio
elevation [Elevacion

Cuadro 2. Significado de cada variable bioclimatica analizada para la generacion del modelo potencial de distribucion
para Plethodontidae.

(WorldClim, 2022)

Se crearon arboles filogenéticos para las especies de salamandras de la familia
Plethodontidae que hayan sido registradas para Guatemala y cuyo material genético se encontraba
disponible en la plataforma NCBI. Los pasalidos enlistados por Schuster et al. 2000 para
caracterizacion de areas de endemismo también fueron utilizados para poder generar un arbol

filogenético para el clado, dependiendo unicamente de su disponibilidad en la plataforma NCBI.

Para las salamandras evaluadas se obtuvieron secuencias de la region 16S de ARN ribosomal y para
los coledpteros se obtuvieron secuencias correspondientes a la enzima carbamoil fosfato sintetasa, ambas
siendo las unicas regiones disponibles para cada grupo en la plataforma NCBI. Se utilizo el programa

MEGA X para poder realizar el alineamiento de las secuencias. Utilizando jModeltest-2, se estableci6 el
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mejor modelo para poder generar el arbol filogenético para cada clado en el programa MrBayes, utilizando
los archivos fasta de los alineamientos de secuencias de salamandras y coledpteros. El programa Mesquite
fue empleado para crear un archivo nexus compatible con MrBayes con los pardmetros proveidos por j-

modeltest. Este archivo nexus fue corrido en MrBayes con 1,000,000 de repeticiones MCMC.

Ambas matrices fueron transformadas en el programa PAST para poder evaluar los
resultados por el método de arboles reconciliados. Utilizando la funcion “Clustering”, se crearon
nueve arboles: tres para la informacion de las salamandras, tres para la informacion sobre
coledpteros y tres para ambos. Se eliminaron las ubicaciones de Oriente de Cuchumatanes, Volcan
Tecuamburro y Trifinio, ya que estas ubicaciones no contaban con la presencia de alguno de los
dos taxa. Ya sea que no se registraba ningtin pletodontido o ningtn pasalido, se eliminaron con la
finalidad de que los sitios pudieran ser juzgados bajo todos los pardmetros y variables establecidos
de manera equitativa y con representacion para ambos taxa. Cada grupo: salamandras, coledpteros
y ambos, fueron evaluados con tres diferentes indices de similitud: Euclidiano, Manhattan y
Jaccard. Estos indices fueron utilizados para poder estudiar el nivel de similitud o de distancia
entre las localidades basado en las relaciones filogenéticas y geograficas. Los resultados de estos
arboles fueron comparados con aquellos obtenidos en los arboles filogenéticos de cada grupo,
ademas de realizar una comparacion con el mapa de zonas de endemismo establecido por Schuster
et al. (2000). La matriz generada para la familia Plethodontidae fue ingresada nuevamente al
programa PAST utilizando la funciéon “Ordination”, para generar un Analisis de Componentes

Principales a partir de los datos.

Se utiliz6 la plataforma QGIS para el disefio de los mapas representativos de la ruta de
dispersion proyectada para el clado Plethodontidae en la region de Guatemala. Para su generacion,
se utiliz6 el mapa base de Google Terrain, y con la herramienta para dibujo de poligonos se recred
a mano alzada los tres bloques principales con mayor relevancia para el estudio: el bloque de Sierra
de las Minas/Sierra de Santa Cruz, el bloque de Sierra de los Cuchumatanes occidentales y la

Cadena Volcanica (ver Figura 12).
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VII. Resultados

Se buscaba analizar la influencia de la paleogeografia de Mesoamérica sobre la especiacion

y distribucion actual de la familia Plethodontidae en Guatemala, tomando de referencia las areas

de endemismo y la distribucion endémica del grupo Passalidae. Se generé un modelo de

distribucion potencial para la familia Plethodontidae utilizando los paquetes “dismo” y “maxent”,

con el cual se pudo obtener la distribucion potencial del clado vista en un mapa de regioén de

Guatemala tomando en cuenta las variables bioclimaticas mas relevantes para su distribucion.

Modelo de distribucién potencial para salamandras Plethodontidae

Leyenda

I Departamentos

Rios
Sierra de los Cuchumatanes
77 sierra de las Minas y Sierra de Santa Cruz

23] cadena Volcénica
Potencial distribucién de Plethodontidae

-

Elevacion

0.428374
0

3,007
-26

Universidad del Valle de Guatemala
Facultad de Ciencias y Humanidades
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Figura 3. Mapa representativo de distribucion potencial de salamandras de la familia Plethodontidae en la region de

Guatemala.
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Figura 5. Valor de importancia de permutaciones por variable evaluada para la generacion de modelo de potencial

distribucion para Plethodontidae en Guatemala.

A partir del modelo de distribucion potencial generado, se pudo obtener dos gréaficas
adicionales especificando la influencia de las variables bioclimaticas analizadas sobre el modelo.
Las variables bioclimaticas generadas analizadas fueron aquellas enlistadas en el Cuadro 2. Se
encontro que las tres variables bioclimaticas con mayor de contribucion al modelo fueron la

variable de isotermalidad (bio3), precipitacion del mes mas humedo (biol3) y precipitacion del
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trimestre mas calido (biol8). Por otro lado, se encontr6 que estas variables fueron también las de

mayor importancia en permutaciones, en combinacion con la variable de elevacion.

Se analizaron en total 19 especies de coledpteros y 37 especies de salamandras, luego de
haber realizado el filtro por los criterios establecidos (especies habitantes en Guatemala y cuya
secuencia genética se encontraba disponible en NCBI). Para coledpteros se utilizdo a Harmonia
axyridis como outgroup, y para salamandras Amphiuma means. Con las secuencias descargadas de
la plataforma bioinformatica NCBI, se obtuvieron dos arboles filogenéticos (Figura 6 y Figura

7).

Cabe destacar que en el arbol para las salamandras analizadas, Cryptotriton veraepacis,
Dendrotriton cuchumatanus y Nyctanolis pernix se pueden observar separadamente de los demas
miembros de sus respectivos géneros. Ademas, se observa una separacion de algunas de las
Bolitoglossa, entre las cuales se encuentran B. dofleini, B. engelhardti, B. rostrata, B. cuchumatana
y B. helmrichi. Estas tres especies se encuentran mas cercanas a las del género Bolitoglossa que a
los géneros Cryptotriton, Dendrotriton y Nyctanolis. Las tres especies en cuestion estan
caracterizadas porque divergen en hédbito y morfologia de las otras especies que conforman sus
géneros. En el caso de Cryptotriton verapaecis, esta especie difiere morfolégicamente de otras
Cryptriton y también en su distribucion (Rovito et al. 2015). Dendrotriton cuchumatanus y
Nyctanolis pernix difieren del resto de su género en una distribucion y una morfologia unica, este
ultimo siendo tan distinguido que amerita tener su propio género y especie (Rovito et al. 2012;
Elias & Wake, 1983). Las salamandras del género Bolitoglossa se caracterizan por su alta radiacion
adaptativa en el nuevo mundo (Alberch, 1983) por lo que las relaciones de cada especie dentro de
la filogenia de la familia Plethodontidae sigue siendo objeto de debate en la literatura hasta la
actualidad. La filogenia para las Bolitoglossa encontrada en este estudio coincide con lo
determinado por Parra-Olea et al. (2004), puesto a que las especies se encuentran agrupadas

correspondiendo a los subgéneros encontrados por ellos.

Al observar tanto el arbol reconciliado presentado en la Figura 10 como el arbol filogenético para

la familia Plethodontidae presentado en la Figura 7, se puede observar que los géneros Cryptotriton,
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Dendprotriton, Nototriton, Oedipina, Pseudoeurycea, Nyctanolis y Bradytriton se encuentran distribuidos
de manera restringida a uno de los bloques de endemismo delimitados. Cryptotriton, por ejemplo, un
género bastante basal seglin su filogenia, se encuentra restringido al bloque de Sierra de las Minas y Sierra
de Santa Cruz, mientras que las especies del género Bolitoglossa, el cual se observa que es mas derivado
en su filogenia, se distribuyen en todos los bloques de endemismo estudiados. Su amplia distribucion y
aislamiento interespecifico potencialmente generan las diferencias ambientales y competencia por recursos
necesaria para una radiacion adaptativa que, a su vez, conlleva a la réapida diversificacion del linaje (Jaime-

Bueno, 2013).
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Figura 6. Arbol filogenético construido para especies de pasalidos.

Las dos matrices de presencia creadas en Excel fueron utilizadas para la creacion de los
arboles reconciliados. Para ello, se cred una tercera matriz modificada que incluia los datos de
presencia tanto de salamandras como de coledpteros. Las matrices generadas inicialmente
contenian a los sitios Sierra de las Minas (SMIN), Sierra de Santa Cruz (SSAN), Oriente de los
Cuchumatanes (ECU), Occidente de los Cuchumatanes (WCU), Cadena Volcanica (CVOL),
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Trifinio (TRIF), La Uni6on (LUN) y Volcan Tecuamburro (VTEC). Sin embargo, luego de crearlos
arboles reconciliados, se eliminaron los sitios TRIF, VTEC y ECU, debido a que estos sitios no
incluian ninguna especie de pasalidos (en el caso de ECU y VTEC) o ninguna de salamandras (en
el caso de TRIF). Esta eliminacion fue realizada con el fin de poder realizar una comparacion
verdadera que tomase de referencia la presencia de ambos grupos en un area de endemismo para

determinar la relacidon de ésta con otras areas con la presencia de ambos grupos.
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Figura 7. Arbol filogenético construido para especies de Plethodontidae.

Los arboles reconciliados generados tanto para salamandras como para coledpteros
coinciden en la separacion de dos bloques principales: uno conteniendo los sitios de SMIN, SSAN
y LUN, y otro bloque conteniendo a CVOL y WCU. Estos bloques se repiten bajo los tres indices
evaluados y también para los arboles generados utilizando ambos grupos. En general, el indice de
Jaccard evaluado para las tres variables—siendo estas pasalidos, salamandras o

pasalidos+salamandras—sefialan una mayor similitud entre los sitios de SMIN y SSAN.
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Figura 8. Arboles de relaciones de endemismo con respecto a especies de Passalidae utilizando distintos indices de
similitud. a) Euclidiano. b) Manhattan. c) Jaccard. Leyenda: Sierra de las Minas (SMIN), Sierra de Santa Cruz (SSAN), La
Unién (LUN), Occidente de Sierra de los Cuchumatanes (WCU), Cadena Volcanica (CVOL).
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Figura 9. Arboles de relaciones de endemismo con respecto a especies de Plethodontidae utilizando distintos indices de
similitud. a) Euclidiano. b) Manhattan. c) Jaccard. Leyenda: Sierra de las Minas (SMIN), Sierra de Santa Cruz (SSAN), La
Unién (LUN), Occidente de Sierra de los Cuchumatanes (WCU), Cadena Volcanica (CVOL).

Destaca también que para Plethodontidae, los sitios SSAN y LUN se encuentran mas
cercanos comparados con SMIN (Figura 9). Esto no se ve reflejado en los pasélidos, y tampoco

se observa en los arboles reconciliados de ambos grupos. En los arboles generados para ambos
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grupos, SSAN y SMIN se encuentran mas relacionados entre si, seguido por LUN y posteriormente

se puede observar el bloque CVOL+WCU.
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Figura 10. Arboles de relaciones de endemismo con respecto a especies de Passalidae y Plethodontidae utilizando
distintos indices de similitud. a) Euclidiano. b) Manhattan. c¢) Jaccard. Leyenda: Sierra de las Minas (SMIN), Sierra de Santa
Cruz (SSAN), La Unién (L LUN), Occidente de Sierra de los Cuchumatanes (WCU), Cadena Volcanica (CVOL).

wcu

/ L
\AT - SMIN

Component 2
|

Component 1

Figura 11. Analisis de componentes principales obtenido a partir de matriz de distribucion de salamandras
Plethodontidae.

Con la informacion proveida tanto de los arboles reconciliados generados, como de los
arboles filogenéticos y la literatura, se pudo armar una posible ruta de dispersion para el clado
Plethodontidae, correspondiente a la paleobiogeografia de la region y la distribucion actual de las

especies de salamandras analizadas.
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Bolitoglossa es el género que se ve mas ampliamente distribuido en las areas de endemismo
del pais (ver Cuadro 4 en Anexos). Este género también incluye a la mayor cantidad de las
especies analizadas y son el unico género de salamandras que se puede observar en todas las areas
de endemismo. Las salamandras del género Oedipina se encuentran en dos localidades distintas,
una correspondiente a cada una de las dos tnicas especies evaluadas. Esta distribucion se comparte
también con las salamandras del género Pseudoeurycea. Las Dendrotriton se encuentran
distribuidas casi exclusivamente en el area de los Cuchumatanes, con la unica excepcion de
Dendrotriton bromeliacius, la cual se encuentra distribuida en la Cadena Volcanica. Las
salamandras Nofotriton se distribuyen uUnicamente en Sierra de las Minas, al igual que las

salamandas Cryptotriton.
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Potencial ruta de dispersion proyectada para Plethodontidae
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Figura 13. Mapa representativo con la potencial ruta de dispersion proyectada del clado Plethodontidae hacia los tres
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bloques de endemismo principales identificados en el presente estudio.

La Unio6n (LUN) es el area de endemismo con una menor incidencia de especies, teniendo
solamente dos especies de coledpteros y dos especies de salamandras. Ninguna de las especies
reportadas para La Unién corresponde al mismo género. El area de endemismo con mayor cantidad
de especies reportadas fue la Cadena Volcénica, seguida por el bloque Sierra de las Minas-Sierra
de Santa Cruz, y luego por la Sierra de los Cuchumatanes. Casi todas las especies que se pueden
encontrar en la Cadena Volcanica se pueden observar en los Cuchumatanes, y solamente
Bolitoglossa rufescens se puede encontrar en los Cuchumatanes, Sierra de las Minas/Sierra de

Santa Cruz y en la Cadena Volcanica, siendo la especie mas ampliamente distribuida.
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VIII. Discusion

Las regiones analizadas en este estudio se pueden ver subdivididas en tres bloques
principales: la region de Sierra de las Minas/Sierra de Santa Cruz, la Cadena Volcéanica y la region
del Occidente de los Cuchumatanes. La Unidn se encontro6 relacionada con Sierra de las Minas y
Sierra de Santa Cruz, aunque su relacion y similitud con ellas varié dependiendo del indice que se
utilizo para evaluarlas. Geograficamente, las Sierras de Las Minas y de Santa Cruz se encuentran
adyacentes del lado norte de la falla del Polochic. Cabe destacar que la region de La Union, Zacapa,
se encuentra relacionada mas cercanamente con este bloque que con los otros dos bloques
principales. Es posible que esto sea por su relativa cercania a las Sierras de las Minas y Santa Cruz,

que coinciden estando en el oriente del pais.

La distribucion potencial encontrada para las especies de la familia Plethodontidae en el
territorio guatemalteco coincide con los bloques principales de endemismo identificados. El bloque
de Occidente de los Cuchumatanes y el bloque de Sierra de las Minas tienen el mayor potencial de
distribucién para las salamandras (ver Figura 3). Esta distribucion coincide con el tipo de
ecosistema presente en estas regiones, las cuales, junto con la Cadena Volcanica, son de las pocas
existentes con un ecosistema de bosque de altura (Nufiez, 1996), ecosistemas en donde habitan las
salamanadras apulmonadas haciendo uso de la humedad y presencia de vegetacion como las
bromelias epifitas (McEntire, 2016). Por otro lado, La Unién presenta uno de los ultimos ejemplos
de bosques latifoliados al este del Rio Motagua. El parche de bosque nuboso se encuentra en la
cumbre de la cadena montafiosa “El Espiritu Santo”, separada del resto del paisaje por regiones
aridas y secas que causan su aislamiento (Lira & Khristhel, 1998). Su aislamiento extremo a
comparacion de los parches encontrados en cadenas montafiosas y volcanicas como las estudiadas
en los otros bloques de endemismo se ven reflejadas en la limitada distribucion de salamandras de
esa region, en donde solamente se pueden encontrar ejemplares de los géneros Bolitoglossa (que
se encuentran ampliamente distribuidas) y solamente una especie del género Oedipina. Ademas,
su ubicacion en la parte oriental del pais favorece una mayor cercania con el bloque de Sierra de
las Minas y Sierra de Santa Cruz, lo cual se puede ver reflejado en el arbol reconciliado observado

en la Figura 10.
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El andlisis mas profundo de las variables utilizadas para la generacion del modelo de
distribucion potencial (ver Figura 3) ejemplificado en la Figura 4 y Figura 5 es también
indicativo de la calidad que los ecosistemas requieren en cuanto a factores bioclimaticos para
sostener al grupo Plethodontidae. Seguin las contribuciones encontradas (ver Figura 4), se observa
que las tres variables que tienen un mayor impacto sobre el resultado del modelo de distribucion
potencial creado son las variables de isotermalidad, precipitacion durante el mes mas himedo y
precipitacion durante el periodo mas calido (WordClim.org, 2022). Las variables bioclimaticas son
las més utilizadas para los modelos de potencial distribucion, ya que reflejan el estado de un
ecosistema durante un periodo de tiempo en especifico, dependiendo de patrones de cambios
presentes (Bede-Fazekas & Somodi, 2020). En el modelo climatico generado, las variables
climdticas con mayor relevancia coinciden con las caracteristicas conocidas de las salamandras,
las cuales son sensibles a cambios de temperatura y dependen de condiciones de humedad para el
intercambio gaseoso por su carencia de pulmones (Rovito et al. 2009; Wake & Vredenburg, 2008;
Kohler, 2011). Por otro lado, la variable con mayor importancia de permutaciones fue la de
elevacion, lo cual tiene un impacto importante en todas las demas variables, determinando en
muchos casos el tipo de ecosistema que se encontrard. Los bosques nubosos de Guatemala, que
cumplen con los requisitos bioclimaticos para la presencia de salamandras, se caracterizan por
restringirse a ciertas elevaciones particularmente (Nufiez, 1996). Estos factores pueden encontrarse
en otras localidades, lo que genera la distribucion reportada para los pletodontidos en el resto del

continente de igual manera.

Las salamandras de la familia Plethodontidae, especificamente aquellas en los géneros
Bolitoglossa y Oedipina, han sido registradas tanto en Centroamérica como en islas remotas de
Sudamérica, asi como en Norteamérica, en donde se cree que se encontraban los
protopletodontidos que dieron origen a la familia (Vanzolini & Heyer, 1985; Savage, 1966).
Vanzolini & Heyer proponen que estos registros amplios y dispersos de distribucion sugieren que
las salamandras de esta familia son capaces de migrar de una masa terrestre a otra, pudiendo ser
continentales o de islas. Agregan, ademads, la presencia y conectividad de los géneros de

herpetofauna que se encuentran en Centroamérica y Sudamérica, y en Centroamérica y
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Norteamérica sugieren que el intercambio faunistico que se dio con el surgimiento del puente
terrestre de Centroamérica resultd por medio de una radiacion adaptativa de las especies, y no por
una colonizacion directa de las especies y géneros de salamandras de un lado del continente a otro.
Este tipo de distribucion dispersa también se ve reflejada en las areas de endemismo de Guatemala,
tomando en cuenta que especies de ambos géneros se han reportado en zonas que se encuentran a
cientos de kilometros de distancia unas de otras. Ademas, también se reportan distintas ubicaciones
para especies del género Pseudoeurycea, que se puede encontrar tanto en la regién de los

Cuchumatanes como en la Cadena Volcanica.

Procesos de especiacion dentro de un mismo género y la variabilidad genética de las
poblaciones actuales sugieren que los pletodontidos se encuentran en una relacion de adaptacion
constante a sus entornos (Tilley & Bernardo, 1993; Tilley, 1980). Esta plasticidad fenotipica ha
permitido que miembros de una misma rama filogenética puedan sobrevivir a condiciones distintas
en distintas localidades, desde las altitudes de los Montes Apalaches hasta los bosques nubosos
que podemos encontrar en Guatemala (Ruben & Boucot, 1989; Kohler, 2011). Debido a la falta de
una correlacion clara entre la filogenia determinada en este estudio y la presencia o ausencia de un
género en un area de endemismo, se puede inferir que la distribucion actual de las salamandras se
debe a un evento relativamente reciente, en lugar de un desplazamiento temprano desde una masa
continental a otro, como en el caso de los pasalidos (Schuster & Cano, 2006). Tomando en cuenta
el historial de glaciaciones de la region (MacVean & Schuster, 1981) y los consecuentes cambios
en la temperatura durante la ltima era del hielo (Islebe & Leyden, s.f.), se determina que los proto-
pletodontidos que precedieron a las especies modernas posiblemente se concentraron en el valle
formado entre la Sierra de los Cuchumatanes y la Cadena Volcanica, llegando hasta la region de
La Union en direccion Noroeste-Sureste (ver Figura 2). Posteriormente, se hipotetiza que estos
proto-pletodontidos migraron en diversas direcciones para colonizar las tierras altas del pais al
culminar el periodo glaciar, y asi aprovechar la formacioén de bosques nubosos en las alturas de las

estructuras montafiosas y volcanicas.

Las salamandras son organismos ectotérmicos (Rohr & Palmer, 2013). A pesar de que algunas

especies poseen la capacidad de adaptar sus comportamientos y rutinas para el mantenimiento de una
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temperatura corporal constante y 6ptima para sus procesos vitales, se ha observado que la mayoria de la
termorregulacion vista en salamandras sin pulmones se da limitando y controlando los procesos internos
que requieren de un gasto energético para llevarse a cabo, como la digestion de alimentos (Feder, 1982;
Brattstrom, 1979). El héabito arboreo de las salamandras pletodontidas tropicales es también notable, ya
que estas son conocidas por sacar provecho del ecosistema del dosel de los bosques tropicales, que se
caracteriza por la amplia presencia de plantas epifitas (como las bromelias) y musgos que retienen la

humedad del ambiente y proveen un refugio para potenciales presas (McEntire, 2016; Wake, 1987).

Las caracteristicas fisiologicas y etologicas de las salamandras pletodontidas limitan su
distribucion a localidades que cuentan con las condiciones que se den en sus microhdbitats para
mantener sus funciones vitales, ya que son practicamente dependientes de estas para sobrevivir.
Los habitats de bosque nuboso de altura les proveen de la humedad y condiciones necesarias para
su sobrevivencia, siendo ricos en diversidad de epifitas como Tillandsia sp., que es un refugio
comunmente utilizado por pletodontidos. Dichos habitats frios de altura se pueden encontrar
solamente en regiones entre los 1500-1800 msnm, y presentan nubosidad a lo largo de todo el afio
(Nunez, 1996) y se destacan de bosques con nubosidad tropicales debido a que estos ultimos no
comparten las caracteristicas de bosques de altura como los bosques nubosos de Guatemala. Siendo
dependientes de que su entorno cumpla con caracteristicas bastante especificas para sobrevivir, y
tomando en cuenta también que esta es una caracteristica compartida por todas las salamandras de
la familia Plethodontidae que se encuentran en los tropicos, se puede inferir que esto ha sido un
reto para la distribucion de salamandras en Guatemala tanto en el pasado como en la actualidad, y
que dicha distribucion ha dependido casi completamente de la presencia de bosques nubosos. En
la actualidad, los bosques nubosos ocupan solamente el 5% de la superficie nacional, y se pueden
encontrar distribuidos en Sierra de las Minas y sus alrededores, la Cadena Volcénica y el altiplano
occidental (CONAP, 2021), los cuales coinciden con las regiones en las que se ha reportado la

presencia de estas salamandras y con las regiones de endemismo presentes en este estudio.

La glaciacion de Centroamérica se vio limitada a las regiones de Guatemala y Costa Rica,
a altitudes excediendo los 3500 msnm. La Sierra de los Cuchumatanes, siendo el punto mas alto

no volcénico de Guatemala, posee evidencia en forma de morrenas glaciales que sugieren el
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desplazamiento y creacion de glaciares sobre estas tierras altas durante el Cuaternario tardio (Roy
& Lachniet, 2010; Lachniet & Vasquez-Selem, 2005). Los registros de cambios paleoecologicos
para Centroamérica son escasos, pero las principales fuentes de informacion son las morrenas
glaciales y nticleos de sedimento de lagos que contienen datos quimicos en forma de isdtopos y
bioldgicos como el polen. El sedimento del lago Petén Itza sugiere que, durante el ultimo maximo
glacial, la temperatura promedio bajo de 4.7-6.5°C de lo que esta en la actualidad en elevaciones
mas bajas, y esto bien podria verse reflejado en otras ubicaciones de tierras bajas (Bush ez al. 2009).
La conformacion paleogeografica de glaciares y temperaturas proyectadas para este periodo
corroboran que los bosques nubosos frios que encontramos en las alturas montafiosas en la
actualidad se encontraban a altitudes mucho mas bajas, por lo que también se encontrarian aqui los
proto-pletodontidos que darian origen a las salamandras sin pulmones habitantes de estas cadenas

montafiosas y volcénicas en el futuro.

En la modernidad, la fuerza conductora que ha ido determinado la distribucion, presencia
o ausencia de estas salamandras en el territorio guatemalteco ha sido, principalmente, la actividad
antropogénica. Debido a presiones sociopoliticas, culturales y econdmicas, la deforestacion de
bosques primarios en Guatemala se ha ido convirtiendo en una problematica con un impacto
significativo en el hdbitat de estos anfibios. De los millones de hectéreas de territorio cubiertos por
bosques en Guatemala, solamente una fraccion limitada consiste en bosques nubosos, los cuales
son los habitats endémicos para las salamandras de la familia Plethodontidae. Estos bosques
solamente existen en altitudes mayores a la base nubosa y requieren de mucha precipitacion
obtenida por filtracion y condensacion para funcionar y poder proveer de los servicios
ecosistémicos Unicos que los caracterizan tanto a la flora y fauna, ademas de comunidades
indigenas que dependen de ellos. Estos servicios incluyen refugio, agua potable, regulacién
climatica, fertilidad de los suelos, prevencion de erosion de los suelos y retencion de agua (Pope

et al. 2015; Bruijnzeel, 2004).

Con la tasa promedio de deforestacion aumentando con la poblacion y los parches de
bosque nuboso viéndose cada vez mas separados, se ve cada vez mas urgente implementar medidas

de conservacion eficaces para mantener la interconectividad de estos ecosistemas. Estos cambios
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afectan en particular a las especies endémicas y su distribucion, limitando las interacciones entre
las salamandras, lo cual, a su vez, genera una menor diversidad genética en algunas especies o
directamente puede conllevar a la extincion de otras. Renner et al. (2006) determiné que del bosque
nuboso original de Sierra Yalijux, en el departamento de Alta Verapaz, solamente quedan 5500 ha.
Aunque se ha visto una respuesta positiva a la implementacion programas de desarrollo sostenible
en los que se incentiva a las comunidades a conservar los bosques primarios que pueden utilizar
para obtener sus propios recursos, estos deben de implementarse con urgencia a los distintos
“hotspots” de deforestacion que podemos observar no solamente en las tierras bajas del Norte del
pais, sino también en los bosques de altura como lo que se ha conseguido con la declaracion de la

Reserva Biosfera Sierra de las Minas.
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IX. Conclusiones

Los géneros de salamandra mas derivados son aquellos con una distribucion mas variada,
lo que aumenta su aislamiento interespecifico debido a la presencia de barreras geograficas que
impiden o limitan su interaccion. Con base en la informacion proveida por los arboles reconciliados
de pasalidos y pletodontidos encontrados en las principales areas de endemismo de Guatemala, se
pudo determinar una posible ruta de dispersion para las salamandras que explique su distribucion
en la actualidad. Se propone una ruta de dispersion en la cual los anfibios migran hacia el territorio
guatemalteco desde Norteamérica, ingresando por el valle creado entre las formaciones
montafiosas del Bloque Maya y la Cadena Volcanica del Pacifico de Guatemala. Se pudo generar
un modelo de distribucion potencial que demuestra que las variables bioclimaticas con mayor
importancia en la distribucion de las salamandras pletodontidas son isotermalidad, precipitacion
durante el mes mas himedo y precipitacion durante el periodo mas calido. La variable con mayor
importancia de permutaciones fue la de elevacion, lo cual tiene un impacto importante en todas las

demas variables, determinando en muchos casos el tipo de ecosistema que se encontrara.
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X. Recomendaciones

El uso de arboles reconciliados permitié determinar una historia paleogeografica para la
dispersion de las salamandras de la familia Plethodontidae que explica su distribucion en la
actualidad, sin embargo, esta metodologia depende de la obtencion de datos de la mayor cantidad
de organismos posibles. La limitante en este estudio fue que, para utilizar una especie de
salamandra, esta debia tener informacion del material genético disponible en la plataforma
bioinformatica NCBI; lo cual dificult6é bastante el proceso de seleccion de especies que serian
utilizadas y redujo la cantidad de individuos incluidos en los arboles reconciliados. Ademas, la
informacion bioinformatica encontrada también puede ser un factor de error, ya que se tuvo que
recurrir a utilizar dos regiones distintas de genoma para ambos clados, siendo la region 16S para
las salamandras y la region para la expresion de la enzima carbamoil fosfato sintetasa para los
escarabajos. Idealmente, seria recomendable que esta metodologia fuera realizada nuevamente

utilizando las mismas regiones para los arboles filogenéticos en ambos clados.

Para mejorar la exactitud de la informacion, seria recomendable incorporar a otros
organismos indicadores en investigaciones futuras para poder corroborar si otros organismos
habitantes de bosques nubosos pasaron por los mismos patrones de migracion desde las
glaciaciones del Pleistoceno, hasta las deforestaciones de la actualidad. También cabe mencionar
que la informacion geoldgica y paleoclimatica sobre Guatemala es, lastimosamente, muy limitada,
por lo que incentivar esta es recomendable para hacer una reconstruccion mas veridica del paisaje
prehistdrico de nuestro pais y asi poder entender mejor el efecto de las actividades humanas a lo
largo del tiempo. Finalmente, se sugiere también realizar esta misma investigacion tomando la
region Norte centroamericana completa e incluir especies de pasalidos y salamandras de otros
paises como México, El Salvador, Honduras y Belice en la generacion de los arboles filogenéticos

y arboles reconciliados para poder obtener resultados a nivel regional.
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Especie WcCuU
Chondrocephalus gemmae
Chondrocephalus purulensis
Odontotaenius striatopunctatus
Ogyges championi

Ogyges laevissimus

Ogyges tzutuhili

Oileus sargi

Passalus caelatus

Passalus punctatostriatus
Paxillus leachi

Petrejoides guatemalae
Proculus mniszechi
Pseudacanthus junctistriatus
Pseudacanthus subopacus
Spurius bicornis

Verres corticicola

Verres cavicollis

Verres hageni

Vindex sculptilis
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Cuadro 3. Matriz con especies de escarabajos empleada para determinar presencia u ausencia de cada especie con

respecto a registros de GBIF y utilizando un c6digo binario.
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Especie WCU
Nyctanolis pernix
Oedipina elongata
Oedipina gracilis
Bolitoglossa cuchumatana
Bolitoglossa conanti
Bolitoglossa dofleini
Bolitoglossa dunni
Bolitoglossa engelhardti
Bolitoglossa flavimembris
Bolitoglossa flaviventris
Bolitoglossa franklini
Bolitoglossa helmrichi
Bolitoglossa lincolni
Bolitoglossa meliana
Bolitoglossa mexicana
Bolitoglossa morio
Bolitoglossa nympha
Bolitoglossa occidentalis
Bolitoglossa odonnelli
Bolitoglossa pacaya
Bolitoglossa rostrata
Bolitoglossa rufescens
Bradytriton silus
Pseudoeurycea brunnata
Pseudoeurycea rex
Pseudoeurycea rex
Pseudoeurycea goebeli
Nototriton brodiei
Nototriton stuarti
Dendrotriton cuchumatanus
Dendrotriton kekchiorum
Dendrotriton rabbi
Dendrotriton bromeliacius
Cryptotriton monzoni
Cryptotriton nasalis
Cryptotriton sierraminensis
Cryptotriton veraepacis

O 00O 0O R OFOOORFR RFORFRRFRPFPFOOFORFOOF OOOOOOOOHROO R

o

CcvoL

O 0O O R OO0OO0ODO0OO0O R RFRFEPFRFORFRRFRRPFRPROFPFORFOORFRFRORREPRELPRREOOOOHRODaO

o

SMIN

= =2, 0000 R P OOODODOFRFROOFRFROFPORREFPFORFRPROOODOOR R OOODaO

=Y

SSAN

OO0 000000000000 R OOFROORF OO OOOOORK OOOWRO

[

LUN

OO0 0000000000000 00D000O0KF 000000000000k Oo

o

Cuadro 4. Matriz con especies de salamandras empleada para determinar presencia u ausencia de cada especie con

respecto a registros de GBIF y utilizando un cédigo binario.
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Script 1. Script utilizado en RStudio para la generacion del mapa de distribucion potencial

para familia Plethodontidae en Guatemala.

#inicio###
#definir el directorio

setwd("/Users/cmazariegos/Documents/Documents/Tesis/registros")

#instalar y cargar las bibliotecas
library(maptools) library(rgeos)
library(raster) library(rgdal)
library(dismo) library(sf)

#cargar y preparar los datos###
data("wrld_simpl") occurences <-
read.csv("BookS5.csv") occur <- occurences|,

c("longitude", "latitude")]

#revisar que los datos esten dentro del area que se busca plot(wrld_simpl, xlim =
¢(-92.375, -87.875), ylim = ¢(13.16667, 18.125), axes = T)

points(occurences$longitude, occurences$latitude, col="red””)

#cargar los mapas de clima climate <- getData(‘worldclim', download = T, var = 'bio', res = 2.5)
plot(climate) #esto te ensefa las variables descargadas obsclim <- extract(climate, occur) #extrae la

info de todas las variables para los puntos de ocurrencia

#perarar el modelo de clima####
bioclim.model <- bioclim(obsclim)

pairs(bioclim.model, pa ="p')

#Establecer los predictores###
predictors <- stack(climate$biol, climate$bio2, climate$bio3, climate$bio4, climate$bio5, climate$Sbio6, climate$bio7, climate$bios,
climate$bio9, climate$biol0, climate$bioll, climate$biol2, climate$biol3, climate$biol4, climate$biol5, climate$biol6, climate$biol?7,

climate$bio18, climate$bio19) predictions <- predict(predictors, bioclim.model)

#Revisar los resultados####
#revisar que los datos se hayan generado correctamente

plot(predictions, xlim = ¢(-92.375, -87.875), ylim = ¢(13.16667, 18.125), axes = T)

#cortar para incluir inicamente lo necesario crop_extent
<- extent(-92.375, -87.875, 13.16667, 18.125)

cropped_predictions <- crop(predictions, crop_extent)
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#Guardar el raster final ####

#establecer el directorio

"

output_raster_path <- "/Users/cmazariegos/Documents/Documents/Tesis/registros'

# guardar el raster final writeRaster(cropped_predictions, filename =

output_raster_path, format = "GTiff")

Script 2. Script utilizado en RStudio para obtener los valores de las colaboraciones y
permutaciones durante la generacion del mapa de distribucion potencial para familia

Plethodontidae en Guatemala.

# Definir el directorio setwd("/Users/cmazariegos/Documents/Documents/Tesis/registros")

# Instalar y cargar las bibliotecas
library(dismo) library(raster)
library(rgdal) library(sf)
library(maptools)
library(maxnet) library(ggplot2)
library(rJava)
install.packages("maxnet")

install.packages("rJava') no
# Cargar y preparar los datos

# Importar datos
data("wrld_simpl") #mapa mundial simple

occurrences <- read.csv("salamandras.csv", na.strings = "")

# Limpieza de datos
# Limpia los datos que no tienen informacion de coordenadas occurrences
<- occurrences[complete.cases(occurrences$latitude), ] occurrences <-

occurrences[complete.cases(occurrences$longitude), |

# Solo los datos que son para Guatemala
occurrences <- occurrences[occurrences$countryCode. == "GT", ]

# Remover duplicados (se remueven para evitar sesgo en la generacion del modelo)

dups <- duplicated(occurrences[, c("latitude", "longitude")]) sum(dups) # Si da

58



otro numero que no sea cero es la cantidad de duplicados occurrences <-

occurrences[!dups, ] # Remueve los duplicados

# Guardar el nuevo archivo limpio write.csv(occurrences,

"salamandras_deveritas.csv", row.names = FALSE)

# Extraer inicamente las coordenadas occur <- occurrences|,
c("longitude", "latitude")] occur$longitude <-
as.numeric(as.character(occur$longitude)) occur$latitude <-

as.numeric(as.character(occur$latitude))

# Revisar que los datos estén dentro del area que se busca plot(wrld_simpl, xlim = c(-
92.375, -87.875), ylim = ¢(13.16667, 18.125), axes = TRUE) points(occur$longitude,

occur$latitude, col = "red")

# Cargar los mapas de clima

climate <- getData("worldclim", download = TRUE, var = "bio", res = 2.5)
gt_extent <- extent(-92.375, -87.875, 13.16667, 18.125) #extent solo para GT
gt_climate <- crop(climate, gt_extent) plot(gt_climate) # Esto te ensefia las

variables descargadas

#cargar la elevacion elevation <- getData("worldclim", download = TRUE,
var = "alt", res = 2.5) elevation <- projectRaster(elevation, climate)

stacked_data <- stack(climate, elevation)

# Preparar el modelo Maxent head(occurrences)

maxent_model <- maxent(x = stacked_data, p = occur)

# Realizar predicciones predictions <-

predict(maxent_model, stacked_data)

# Revisar los resultados plot(predictions, xlim = ¢(-92.375, -87.875), ylim =
c(13.16667, 18.125), axes = TRUE)

# Guardar el raster final output_raster_path <-
"/Users/cmazariegos/Documents/Documents/Tesis/registros/predictions_maxent.tif"
writeRaster(predictions, filename = output_raster_path, format = "GTift")

TRUE

#resultados del modelo a un data frame

model_results <- maxent model@results
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results_df <- as.data.frame(model_results)
print(results_df) transposed_result <-
t(results_df)

transposed_result <- as.data.frame(transposed_result) print(transposed_result)

T graficas #HHHHHHFHHAHHHFHAFHAFE
HitH A Contribuciones #### library(ggplot2)

# Extract the relevant columns from the transposed_result dataframe contributions <-
transposed_result[c("biol.contribution", "bio2.contribution", "bio3.contribution", "bio4.contribution", "bio5.contribution",
"bio6.contribution", "bio7.contribution”, "bio8.contribution", "bio9.contribution", "biolO.contribution", "bioll.contribution",

"bio12.contribution", "biol3.contribution", "bio14.contribution", "biol5.contribution", "bio16.contribution", "biol7.contribution",

non

"biol8.contribution", "biol9.contribution", "alt.contribution")]

# Convert the dataframe to a format suitable for plotting contributions_df <-
as.data.frame(t(contributions)) contributions_df$Variable <- rownames(contributions_df)

contributions_df <- tidyr::gather(contributions_df, key = "Type", value = "Contribution", -Variable)

# Modify the Variable column to remove ".contribution" from the labels contributions_df$Variable
<- gsub("\\.contribution", "", contributions_df$Variable) contributions_df$Variable <- gsub("alt",

"elevation", contributions_df$ Variable)

# Set the order of the Variable levels contributions_df$Variable <- factor(contributions_df$ Variable, levels

= c(paste0("bio", 1:19), "elevation"))

# Define custom colors for the columns custom_colors

<- ¢("steelblue")

# Plot the contributions with custom colors, remove the legend, and add a red line aty =5

ggplot(contributions_df, aes(x = Variable, y = Contribution, fill = Type)) +

geom_bar(stat = "identity", position = "dodge") + labs(x = "Variable", y =

"Contribucion", fill = "Type") + ggtitle("Contribucion por Variable") +
theme(axis.text.x = element_text(angle = 45, hjust= 1)) +

scale_fill manual(values = custom_colors) + guides(fill

=FALSE) +

geom_hline(yintercept = 5, color = "red", linetype = "dashed", size = 1)

HHHHHHHHHHHHHHHHHEHHE# Permutaciones ##

# Extract the relevant columns from the transposed_result dataframe permutation_importance <-

transposed_result[c("biol.permutation.importance", "bio2.permutation.importance"”, "bio3.permutation.importance",
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"bio4.permutation.importance”, "bio5.permutation.importance"”, "bio6.permutation.importance"”, "bio7.permutation.importance",
"bio8.permutation.importance"”, "bio9.permutation.importance", "biol0.permutation.importance", "bioll.permutation.importance",
"biol2.permutation.importance”, "biol3.permutation.importance", "biol4.permutation.importance", "biol5.permutation.importance",
"biol6.permutation.importance”, "biol7.permutation.importance", "biol8.permutation.importance", "biol9.permutation.importance",

"alt.permutation.importance")]

# Convert the dataframe to a format suitable for plotting permutation_df
<- as.data.frame(t(permutation_importance)) permutation_df$Variable
<- rownames(permutation_df)

permutation_df <- tidyr::gather(permutation_df, key = "Type", value = "Importance", -Variable)

# Modify the Variable column to remove ".permutation.importance" from the labels permutation_df$Variable
<- gsub("\\.permutation.importance", ", permutation_df$Variable) permutation_df$Variable <- gsub("alt",

"elevation", permutation_df$Variable)

# Set the order of the Variable levels permutation_df$Variable <- factor(permutation_df$Variable, levels
= c(paste0("bio", 1:19), "elevation"))

# Define custom colors for the columns

custom_colors <- ¢("steelblue")

# Plot the permutation importance with custom colors, remove the legend, and add a red line at y = 5
ggplot(permutation_df, aes(x = Variable, y = Importance, fill = Type)) + geom_bar(stat =
"identity", position = "dodge") + labs(x = "Variable", y = "Importancia", fill = "Type") +
ggtitle("Importancia de Permutaciones") + theme(axis.text.x = element_text(angle = 45, hjust = 1))

+ scale fill_manual(values = custom_colors) + guides(fill = "none") + geom_hline(yintercept =

5, color = "red", linetype = "dashed", size = 1) head(contributions_df) head(permutation_df)

# otros resultados que pueden servir son:
results <- maxent_model@results

View(results)
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