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Resumen
Los estudios de lagartos en Guatemala han priorizado brindar aportes respecto al estado de
las poblaciones/comunidades en determinadas areas, ocasionalmente ampliando el nimero
de especimenes en las colecciones cientificas. Con motivo de aprovechar estos registros, se
realizd6 un analisis de parsimonia de endemismos, partiendo de las distribuciones
potenciales de estos reptiles, para identificar patrones generales de distribucién y comparar
los mismos con las areas faunisticas de Campbell y Vannini (1989). Se obtuvieron nueve
areas de endemismo, las cuales guardan similitudes con las areas faunisticas y con otras
propuestas de regionalizacion, evidencidndose un fuerte vinculo con la historia fisiografica
del pais. Con la filogenia de Lacertilia para Guatemala se hizo un analisis de filodiversidad
para la reevaluacion de las areas faunisticas y para las areas de endemismo. El calculo de
filoalfadiversidad mostré una correlacién positiva (rs=0.8, aproximado) entre la diversidad
taxondmica y filogenética para ambos grupos de é&reas, indicando que la diversidad
filogenética aumenta conforme mayor sea la riqueza en las areas. Las relaciones de
betadiversidad se compararon mediante dendrogramas, empleando los analisis Jaccard
(componente taxonémico) y UniFrac (betafilogenético). La reevaluacion de las areas
faunisticas mostr6 dendrogramas idénticos para ambos componentes, mientras que las areas
endémicas presentaron ligera variacion entre componentes; sin embargo, para ambos
grupos de areas se observaron dos patrones de agrupamiento generales, definidos por la
historia fisiografica del pais. Se evaluo la relacion entre diversidad filogenética alfa y beta
de las areas, comparando los valores NRI-SES Dpw, observando que existen especies
compartidas entre si pero con pocas especies hermanas ocurriendo dentro de ellas.

Palabras clave: Lacertilia, distribucion potencial, andlisis de endemismo,

filodiversidad, filobetadiversidad.



1. Introduccion

Al ser declarado Guatemala como un pais megadiverso (Conap, 2014; SNUG, 2014) el
interés en el medio ambiente, el desarrollo sustentable, y el apoyo a estudios de diversidad
biologica se han visto favorecidos. A pesar de ello, y de la utilidad que poseen dichos
estudios en la conservacion de la biodiversidad, varios de los estudios suelen estar limitados
a colecciones de organismos que brindan aportes al conocimiento de las
poblaciones/comunidades de areas determinadas, rara vez trascendiendo hacia estudios
posteriores a partir de los registros generados (Morrone, 2000). Con motivo de aprovechar
la importancia de los registros que han sido generados por diversos actores se plantea este

estudio, con un enfoque biogeografico.

Este estudio se centra en los lagartos guatemaltecos por diversos motivos, resaltando dos
aspectos importantes: las tasas de dispersion del grupo Lacertilia, las cuales segun Méndez
(2008), son generalmente bajas y, por tanto, sus patrones de distribucion pueden brindar
informacién importante sobre procesos evolutivos y eventos historicos; y debido a que
dicho grupo se incluyé en el analisis de Campbell y Vannini (1989), estudio del cual se
parti0 para contrastar las areas faunisticas propuestas por los autores con métodos

biogeogréaficos que permitan evaluar la validez de tales areas.

En la propuesta de los autores, a su vez una modificacion a las areas bidticas propuestas por
Stuart (1943, 1956), se registra las especies de herpetofauna por area y se comparan las
mismas mediante coeficientes de similitud. Para este estudio se realizd un analisis de
endemismos, partiendo tanto de registros de localidad como de distribucién potencial de las
especies, para asi identificar areas endémicas dentro del pais, esperando que coincidan con
las areas faunisticas de los autores. También se evalu6 la filodiversidad de lagartos en el
pais, obteniendo un dendograma de areas por ponderacion de valores de diversidad. La
agrupacion obtenida por filodiversidad fue similar a la agrupacion por diversidad evaluada
por los autores. Ambos analisis brindan informacion que puede ser Gtil para la seleccion de
areas prioritarias para la conservacion en funcion de la diversidad faunistica, datos Utiles

para futuros programas de conservacion.



2. Referente teorico

2.1 Respecto al area de estudio: Guatemala

Guatemala es un pais multicultural, multilinglie, multiétnico, y ampliamente rico en
biodiversidad, abarcando apenas 108,889km? de superficie. Ubicado en Centroamérica
entre las coordenadas 13°44” y 18°30° de latitud norte y 87°24° y 92°14” de latitud oeste al
meridiano de Greenwich, Guatemala limita al norte y oeste con México, al noreste con
Belice y el golfo de Honduras, al sureste con Honduras y EI Salvador, y al sur con el
océano Pacifico. El pais cuenta con una gran variedad climética, producto de su relieve
montafioso que va desde el nivel del mar hasta los 4,220 metros de altitud y una
precipitacion pluvial desde 500 a 6,000mm anuales (Castafieda, 2008; Ine, 2011; Marn,
2017; SNUG, 2014). A pesar de su variacion climatica, Guatemala cuenta con dos
estaciones bien marcadas: la época seca, que abarca desde noviembre a abril, y la época
lluviosa, de mayo a octubre (Marn, 2017).

Con un relieve diverso de altas montafias y volcanes que alternan con profundos valles y
depresiones, Guatemala se encuentra ubicado en el extremo sur del sistema montafioso del
oeste de Norteamérica, formando dos orientaciones estructurales y fisiogréficas: la Sierra
del Norte de América Central y la Provincia Volcanica. Como resultado de complejos
procesos geoldgicos y su ubicacion, el pais cuenta con cinco provincias geoldgicas: la
Planicie Costera del Pacifico, las Tierras Volcéanicas, la Cordillera Central, las Tierras Bajas
de Petén, y las Tierras Metamérficas (Marn, 2017). A nivel de cuencas, el pais se conforma
por 38 cuencas hidrograficas que determina la red pluvial, integrado por tres vertientes
hidrograficas principales: la Vertiente del Pacifico formada por 18 cuencas, la \Vertiente del
Mar Caribe formada por 7 cuencas, y la Vertiente del Golfo de México que posee 10
cuencas (incluyendo las mayores del pais) (SNUG, 2014).



Para delimitar el pais, a nivel ecoldgico, se han utilizado diversos sistemas fisiogréaficos,
floristicos y ecosisteméticos, todos con sus ventajas y desventajas, dependiendo del
propdsito. Asi resultan variedad de unidades identificables, clasificadas en 10 regiones
fisiograficas, 7 biomas, 14 ecorregiones, 66 ecosistemas (41 naturales y 25 intervenidos con
actividad antropogénica), y 14 zonas de vida de acuerdo al sistema Holdridge (Castafieda,
2008).

Guatemala cuenta, aproximadamente, con 14,997 especies de flora y fauna, de las cuales
5.6% (836 especies) son endémicas nacionales, 69% plantas y 31% animales. Actualmente
el pais forma parte del Grupo de Paises Megadiversos Afines, de la Convencion sobre
Diversidad Bioldgica de la Organizacion de Naciones Unidas; sin embargo,
aproximadamente 1,287 especies de esta alta diversidad bioldgica estan siendo fuertemente
presionadas por el ser humano. En cuanto a la situacién ambiental del pais, el principal
problema se expresa como una deficiente gestion ambiental y uso insostenible de los bienes
y servicios naturales. A criterio de expertos en el tema, las principales causas de dicha
problematica son de orden institucional (gobernabilidad y gobernanza, marco politico-
legal), econdmico, social, y natural. Los principales problemas ambientales constituyen la
deforestacion, erosion acelerada del suelo, contaminacion por agroquimicos, contaminacién
de aire, agua, suelo y alimentos, y el rapido crecimiento poblacional produce una presion
sobre los recursos del pais. En los ultimos afios el impacto del cambio climético ha sido
dréstico en el pais, al punto que Guatemala fue reconocido como el segundo pais mas
afectado del mundo por el cambio climatico segun la Conferencia Mundial de Cambio
Climatico de las Naciones Unidas, realizada en Durban, Sudéfrica, en 2011 (Conap, 2014;
SNUG, 2014).

2.2 Respecto a Lacertilia 'y su estudio en el pais

El suborden Lacertilia esta representado por numerosas especies de lagartos y lagartijas
presentes tanto en regiones templadas como regiones tropicales del globo. Son reptiles con
un cuerpo mas o menos alongado terminado en una cola, provistos de gran variedad de

tipos de escamas en su cuerpo, piernas presentes en la gran mayoria, parpados



generalmente presentes, orificio respiratorio como corte transverso, mandibulas dentadas
firmemente unidas por una sutura 6sea, y que junto con otras caracteristicas, especialmente
del esqueleto, se separan del resto de reptiles (Hickman, Roberts, & Larson, 2001;
Kardong, 2007; Shufeldt, 2005). Poseen tasas de dispersion generalmente bajas y por lo
tanto sus patrones de distribucion pueden brindar informacién muy importante sobre los
procesos evolutivos y su relacion con los eventos histéricos de amplia escala (Méndez,
2008).

En Guatemala existen 263 especies de reptiles (32 familias y 104 géneros), de las cuales 93
especies corresponden a lagartos, distribuidos en 15 familias y 28 géneros (Acevedo et al,
2010; Méndez, 2008; Uetz & Hosek, 2015). Segun Acevedo y colaboradores (2010) las
familias mas diversas son Phrynosomatidae (2 géneros, 18 especies) y Polychrotidae (1
género, 20 especies); y 24 especies del total de escamados del pais (tanto serpientes como
lagartos) son endémicas (9.8%), correspondiendo un 5.3% a lagartos, especificamente las
familias Anguidae (9 especies, 3.7%), Polychrotidae (3 especies, 1.2%), e Iguanidae (1
especie, 0.4%). De acuerdo a los Punteos de Vulnerabilidad Ambiental (EVS, por sus siglas
en inglés), 20 especies de lagartijas (21.5%) se encuentran catalogadas en alta
vulnerabilidad, 42 (45.2%) especies en media vulnerabilidad, y 30 (32.3%) especies en baja
vulnerabilidad; por su lado la Union Internacional para la Conservacion de la Naturaleza
(IUCN, por sus siglas en inglés) considera que existen 4 especies de lagartijas en categoria
de amenaza critica, 9 especies amenazadas, 7 especies vulnerables, 8 especies
cercanamente amenazadas, 59 especies de baja prioridad, y 5 especies se encuentran con
deficiencia de datos (Acevedo et al., 2010).

A pesar de lo mencionado, son pocos los estudios biogeogréaficos realizados para el grupo
que contribuyan a la conservacion del mismo, asi como a la conservacion de las areas que
estos habitan y comparten con otros grupos taxondmicos. En Guatemala los estudios sobre
herpetofauna (anfibios y reptiles) comenzaron siendo Unicamente listados, descripciones o
inventarios de especies: desde estudios locales como los realizados por Stuart (1943, 1948,
1956, entre otros), Campbell y Vannini (1989), Campbell (1998), Kéhler y Acevedo (2004);



hasta trabajos de mayor escala como los realizados por Savage (1966, 1982) y Kohler
(2008) para Centroamérica, 0 Peters y colaboradores (1986) para la regién Neotropical.
Recientemente se ha incrementado el nimero de estudios que integran diversos indices y
estimadores para comprender mejor la composicion de las comunidades de herpetofauna, o
bien recopilaciones de informacion con un andlisis mas integro respecto al estado de
conservacion de los reptiles en el pais, entre los cuales cabe mencionar Acevedo (2006),
Véasquez-Almazan (2006, 2010a, 2010b), Conde y Vasquez-Almazan (2009), Acevedo y
colaboradores (2010), entre otros. Asi también, es importante resaltar algunos estudios
realizados principalmente por investigadores extranjeros enfocados en una especie
particular, como lo pueden ser el de Hasblin y colaboradores (2005), enfocandose en
lagartijas de cola espinada, o los de Domiguez-\Vega y colaboradores (2012) y de Reiserer y

colaboradores (2013), enfocandose en el lagarto escorpiéon (Heloderma horridum).

El trabajo realizado por Campbell y Vannini (1989) parte de la propuesta de regiones
bioticas realizada con salamandras de Stuart (1943, 1956), y es una modificacion a las
mismas formulando lo que ellos prefieren referir como areas faunisticas luego de estudiar la
herpetofauna (Anexo 1). En su propuesta parten de un total de 326 especies de anfibios y
reptiles conocidos (a la fecha del estudio) para Guatemala y Belice (incluyen a Belice bajo
el supuesto que la composicion de la herpetofauna del mismo no difiere apreciablemente de
la que se encuentra en El Petén), y considerando las ocho areas bidticas propuestas por
Stuart proponen una modificacion a priori a las mismas planteando las areas faunisticas.
Considerando las areas faunisticas elaboraron una matriz de presencia para cada especie
herpetofaunistica dentro de cada region, asignando ademas el rango altitudinal que la
especie abarca basandose para los rangos verticales en especimenes de museo Y literatura.
Entre algunos de los resultados hallados en su estudio resaltan que la riqueza de lagartijas y
serpientes es mas alta en el area de Petén, y que las areas Quechiana-Serrana fueron las que
presentaron mayor similitud de especies de reptiles entre todas las areas estudiadas.
Respecto a la distribucion vertical de los reptiles observaron que el niUmero de especies se
mantiene relativamente constante de 0-1,200msnm, un leve aumento ocurre entre los 1,200-

1,400msnm, seguido luego por un continuo deceso conforme aumenta la altitud.



2.3 Respecto a los métodos del estudio

La biogeografia se encarga de estudiar la distribucion geografica de los seres vivos, no
limitdndose Unicamente a la ubicacidn geografica de los taxones, sino ocupandose también
de conocer las relaciones de estos con el ambiente, las causas de su distribucion geografica,
las relaciones entre unos y otros, y las modificaciones ocurridas en su distribucion a lo
largo de la historia de la Tierra; de manera mas sencilla estudia la dimension espacial-
temporal de la evolucion bioldgica (Cabrera & Willink, 1973; Zunnino & Zullini, 2003).
Segun Morrone (2000) la biogeografia, como disciplina encargada de analizar e interpretar
los patrones de distribucion de los seres vivos, esta destinada a cumplir un papel importante
en la conservacion de la biodiversidad, aportando criterios objetivos para sistematizar los

patrones de la biodiversidad y determinar areas prioritarias para conservacion.

2.3.1 Distribucién de las especies

Dado que la biogeografia estudia la dimension espacial, se requieren métodos para
establecer o delimitar areas de distribucion de los organismos en un mapa; segun Posadas y
Miranda-Esquivel (1999:2) “la biogeografia es un componente de la biologia comparada,
disciplina que requiere unidades naturales de estudio”. De tal manera, asi como para la
sistematica la unidad es la especie, para la biogeografia historica la unidad de estudio es el
area de endemismo, correspondiendo la delimitacion de las mismas el primer paso en
estudios biogeograficos (Llorente-Bousquets & Morrone, 2001; Szumik, Casagranda, &
Roig, 2006; Zunnino & Zullini, 2003).

Un érea de distribucion geogréfica resulta de la inferencia acerca de cudl es el area con
mayor probabilidad de que una determinada especie esté presente, y puede caracterizarse en
términos de tamafio, ubicacién geogréfica, y continuidad, siendo en general la
continuidad/discontinuidad un efecto de la escala de estudio. Una forma comuin de
representar las areas de distribucion de las especies consiste en graficar los registros de las
localidades de colecta/observacion de las especies sobre un mapa, para ello colocando
puntos en el mapa segun las referencias geograficas que cada localidad de

colecta/observacion posea hasta completar el mismo (Llorente-Bousquets & Morrone,



2001; Zunnino & Zullini, 2003). Existen varios métodos aerogeograficos que permiten
delimitar de mejor manera las &reas de distribucion, sin embargo para este estudio se
empleard un método de cuadricula, el cual permite llenar con los registros de especies el
mapa, adicionando gradientes de color en las cuadriculas si se desea resaltar la intensidad
de la riqueza en las mismas, areas que a nivel biogeografico representarian zonas de
endemismo por corresponder a regiones donde se sobreponen las areas de distribucion de

diferentes especies (Espinosa, Morrone, Llorente, & Flores, 2002; Morrone, 2001).

Morrone (2014) plantea que cuando hay suficiente informacion, los registros de localidades
son Optimos; sin embargo, cuando los datos son escasos, los métodos de modelado de areas
son adecuados. Los modelos de prediccion de especies basados en condiciones ambientales
de los sitios de ocurrencia constituyen una técnica importante en el analisis bioldgico,
siendo Utiles tanto para planificacion de reservas, ecologia, evolucion, epidemiologia, entre
otros. Para la distribucion potencial de especies se empleara el programa MaxEnt® el cual
parte del principio de maxima entropia y genera distribuciones de probabilidad de forma

sistematica y objetiva (Phillips, Anderson, & Schapire, 2006).

MaxEnt® funciona como un modelo basado en nicho, modelo el cual representa una
aproximacion del nicho ecolégico de una especie en determinadas dimensiones
ambientales. A pesar de que los modelos basados en nicho describen una idoneidad en un
espacio ecoldgico, su proyeccion es tipicamente mostrada en espacio geografico, mostrando
un éarea geografica de presencia potencial para las especies. MaxEnt® es un método de
modelado en los cuales los pixeles de estudio del area conforman el espacio en el cual la
probabilidad de distribucién es definida, correspondiendo los pixeles con ocurrencia de
especie como los puntos de muestreo, y las caracteristicas de dicho pixel seran las variables
ambientales que el mismo posee; y a partir de dichas caracteristicas modelara la
distribucion potencial de la especie en el resto del mapa. Entre las principales ventajas de
MaxEnt® resaltan: (1) requiere solamente de datos de presencia junto con datos
ambientales, lo cual en varias regiones del tropico es altamente Util puesto que solamente se

tienen registros de presencia y no se poseen estudios sobre vacios en la distribucion de



especies, (2) puede utilizar datos continuos como categoricos, (3) la distribucién de méxima
entropia posee una definiciébn matematica concisa (Phillips, Anderson, & Schapire, 2006).

2.3.2 Anélisis de endemismos en cuadrantes

Las areas de distribucion de los organismos pueden presentarse superpuestas o separadas, y
para que ocurra una disyuncion real se requiere del reconocimiento de una barrera real a la
dispersion de los individuos pertenecientes a poblaciones separadas por dicha barrera
(Llorente-Bousquets & Morrone, 2001; Zunnino & Zullini, 2003). Existen diferentes casos
de superposicién de areas, y el criterio para decidir si dos especies superponen sus
distribuciones o no, dependera de la escala del mapa que se use (Llorente-Bousquets &
Morrone, 2001). Existen cuatro tipos basicos de relacion entre las areas de distribucion: (1)
homopatria cuando hay solapamiento total entre dos areas, (2) endopatria cuando un area es
contenida dentro de la otra, (3) alelopatria cuando las dos &reas son diferentes, pero
muestran una interseccion no vacia, y (4) alopatria cuando las dos areas son completamente
excluyentes. Sin embargo, cuando dos o mas especies de distribucion continua que
muestran una gran coincidencia en su ubicacion, tamafio y forma, son homopatridas, se
denominan endémicas, configurando asi un area de endemismo (Llorente-Bousquets &
Morrone, 2001; Szumik, Casagranda, & Roig, 2006; Zunnino & Zullini, 2003). Es decir, un
area de endemismo se define a partir de la superposicion de las areas de distribucion de dos

0 mas especies (una homologia espacial).

De acuerdo a Morrone (2000), las areas de endemismo son el resultado de una combinacion
de factores histdricos y ecologicos. El Anélisis de Parsimonia de Endemismos (PAE) es un
método que permite generar hipotesis refutables y al mismo tiempo permite visualizar los
procesos ecoldgicos e historicos. Segun Alcaraz (2009) la incapacidad del PAE para realizar
una reconstruccion histérica se vuelve una ventaja para identificar las areas de endemismo.
El PAE ha sido ampliamente utilizado por diversos autores, teniendo tanto criticas positivas
como negativas; sin embargo, Morrone (2014) concluye que el PAE es neutral
independientemente del proceso biogeografico involucrado, tanto la historia como la

ecologia juegan un rol en determinar los componentes bioticos. EI PAE ha empleado una



variedad de unidades biogeogréficas, siendo los puntos de localidad frecuentemente
utilizados en los anélisis, asi como en estudios relacionados a taxa recientes. Morrone
(1994) propone el uso de una grilla de celdas cuando el objetivo del anélisis es identificar
las areas de endemismo, y desde entonces ha sido ampliamente utilizado. Los datos de
localidad pueden estar fragmentados geograficamente, por lo cual algunos autores han
utilizado proyecciones de nicho ecoldgico para proveer una distribucion potencial y asi
cubrir la escasez de localidades para algunos taxa (Morrone, 2014). De manera resumida,
los pasos que requiere un PAE son los siguientes: (1) construccion de una grilla que divida
el area de estudio en cuadrantes, (2) obtencion de los datos de distribucion de los taxa a
estudiar, (3) construccion de una matriz de presencia/ausencia de taxa por cuadrantes, (4)
analisis de la matriz utilizando un algoritmo de parsimonia, (5) seleccién de las areas de
endemismo en base al cladograma obtenido en el paso anterior, (6) delineado de las areas

de endemismo en el mapa (Morrone, 1994; Posadas & Miranda-Esquivel, 1999).

2.3.3 Filodiversidad

De manera sencilla se entiende diversidad alfa como la biodiversidad intrinseca de cada
comunidad o region, es decir, es la cantidad de especies que habitan en ella; mientras que la
diversidad beta comprende aquella tasa de cambio en especies entre dos comunidades o
areas, reflejando por lo tanto la diferencia de composicion (Moreno, 2001). Los estudios de
diversidad nos brindan un primer acercamiento para conocer la composicion de especies en
una comunidad o &rea, pero consideran a las especies como elementos propios de una
misma temporalidad, dejando de lado la historia evolutiva de las mismas (Pool, Grenouillet,
& Villéger, 2014; Swenson et al., 2012).

La diversidad alfa filogenética, usualmente referida simplemente como filodiversidad (o
diversidad filogenética -PD), es una medida de diversidad que nos dice que tan diferentes
son las especies de un lugar en términos de la historia evolutiva que comparten entre si, y
para estimar la diversidad filogenética de las comunidades se suma el total del largo de las
ramas del arbol filogenético de las especies restringidas a cada comunidad o area (Chavez
et al., 2015; Faith, 1992; Pool, Grenouillet, & Villéger, 2014). Caracterizar la diversidad
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filogenética puede identificar la habilidad de una comunidad de generar nuevas soluciones
evolutivas conforme las condiciones ambientales varien en el futuro y puede servir como

una diversidad funcional no medida (Pool, Grenouillet, & Villéger, 2014).

Otras medidas comunes de evaluar la diversidad alfa filogenética corresponden al uso del
indice de relacion neta (NRI) y el indice de taxon més cercano (NTI). EI NRI es una
medida del tamafio del efecto estandarizado (SES) de la distancia media filogenética por
pares (MPD) de todos los individuos o especies en un ensamble. EI NTI también es una
medida SES, excepto que el valor observado a calcular es la distancia media al taxén mas
cercano (MNTD) entre individuos o especies en la comunidad. EI NRI es un indicador
basal de la dispersion en un ensamble, mientras que el NTI indica una estructura
filogenética terminal del ensamble o comunidad, complementando la medida basal del NRI.
(Da Silva et al., 2014; Gonzélez-Caro et al., 2014; Swenson et al., 2012).

La diversidad beta filogenética (o filobetadiversidad) mide como las relaciones
filogenéticas cambian en el tiempo y en el espacio, de la misma manera que la diversidad
beta mide el cambio en la composicion de especies a través del espacio (Chavez et al.,
2015; Gonzalez-Caro et al., 2014; Swenson et al., 2012). Al medir la distancia filogenética
entre comunidades, la filobetadiversidad permite conectar procesos locales, como
interacciones bidticas, con procesos mas regionales incluyendo caracteres evolutivos y
especiacion (Graham & Fine, 2008). Cuando se combina con medidas tradicionales de
betadiversidad, analisis de gradientes ambientales o modelados de nicho ecoldgico, la
filobetadiversidad puede proveer ideas significantes a los mecanismos subyacentes a los

patrones actuales de diversidad biologica (Graham & Fine, 2008).

La filobetadiversidad puede expandirse hacia dos dimensiones del estudio de la
biodiversidad; tiempo y espacio, que son foco importante en teorias macroecologicas y
biogeogréaficas. Al ser betadiversidad un cambio en la composicidn de especies a través del
espacio, la filobetadiversidad puede ser comprendida como la betadiversidad con una

dimension temporal que cuantifica como las relaciones filogenéticas entre las especies



11

cambian en el espacio. De esta manera la betadiversidad y la filobetadiversidad entre dos
sitios serian exactamente la misma si todas las especies en el pool regional estuvieran
igualmente emparentadas, sin embargo, sabemos que esto no es probable puesto que las
poblaciones y especies poseen diferentes “edades” de ancestros comunes y divergencia
(Graham & Fine, 2008). Es por ello que la filobetadiversidad extiende la investigacion en el
arreglo filogenético de la comunidad y el mapeo geogréafico de la diversidad filogenética al
cuantificar explicitamente el cambio en los patrones filogenéticos a través del espacio
geografico, usualmente en funcion a gradientes ambientales y barreras geograficas (Graham
& Fine, 2008).

Estudios de filobetadiversidad de clados focales suelen ser mas propensos a identificar la
influencia de especiacion reciente, pero sufren de menor validez estadistica si solamente
fueron muestreadas pocas especies; en cambio, estudios de clados grandes (incluyendo
mayores nimeros de especies) son menos propensos a ser resueltos adecuadamente y por lo
tanto no se visualizan patrones de especiacion reciente, pero son mas probables a proveer
informacidn acerca de especiacién regional, extincion, y patrones biogeograficos de
tiempos més antiguos (Graham & Fine, 2008). La similitud entre diferentes linajes
filogenéticos a lo largo del arbol filogenético expresa una acumulacion temporal de
divergencia evolutiva entre clados. Divergencia evolutiva cerca de la base del arbol
filogenético refleja eventos ocurridos en un distante pasado, mientras que divergencia

cercana a los nodos terminales indica eventos evolutivos recientes (Da Silva et al., 2014).
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3. Justificacion

A nivel mundial, la herpetofauna llama la atencion por la velocidad a la que se extingue, lo
cual ha sido interpretado como consecuencia de los grandes cambios operados por el
hombre sobre su entorno (SunaHisca, 2003). La herpetofauna posee la caracteristica de ser
de poca movilidad (Véasquez-Almazéan, 2006), ademéas de que el grupo posee
particularidades a nivel biolégico y ecologico que los hacen susceptibles a
transformaciones en el ambiente natural, por lo cual cualquier impacto local se vera
reflejado en las poblaciones de anfibios y reptiles que habitan las zonas méas perturbadas
(SunaHisca, 2003; Vasquez-Almazan, 2006). Debido a las particularidades que posee la
herpetofauna, pueden llegar a ser considerados buenos indicadores del estado de los
ecosistemas naturales, brindando informacion que a su vez puede ser incorporada en
programas de monitoreo y formulacién de planes de trabajo (SunaHisca, 2003). Ademas, al
poseer tasas de dispersion generalmente bajas (con excepcidn de las tortugas marinas), sus
patrones de distribucion pueden brindar informacién muy importante sobre los procesos
evolutivos y su relacion con los eventos historicos de amplia escala (Méndez, 2008). Las
poblaciones de reptiles a menudo alcanzan mayores densidades que las aves o mamiferos, y
su participacion en las cadenas tréficas es un elemento clave de la importancia de la
conservacion de los mismos, actuando principalmente como depredadores de artropodos y
vertebrados, grupos que en muchos casos han alcanzado la categoria de plagas por el dafio
que ocasionan a los cultivos agricolas y por tanto los reptiles también son de interés
humano (Alemén, 2008).

Morrone (2000) menciona que podemos considerar a los patrones de la biodiversidad como
un fenébmeno esencialmente espacial, pues diferentes areas del planeta poseen distintos
niveles de representacion de especies y taxones supraespecificos. Por lo tanto, resulta
imprescindible desarrollar programas que documenten dichos patrones a diferentes escalas
espaciales, siendo la biogeografia la disciplina encargada de analizar e interpretar dichos
patrones de distribucion de los seres vivos, y por tanto esta destinada a cumplir un
importante papel en la conservacion de la biodiversidad. Los métodos biogeogréaficos

permiten identificar centros de diversidad y la importancia relativa que los mismos poseen,
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la cual puede llegar a ser clave para determinar prioridades en la seleccién de areas para su
conservacion y el uso sustentable de diferentes ecosistemas (Alvarez & Morrone, 2004).

Durante los ultimos siglos los bidlogos y naturalistas han generado una enorme cantidad de
informacion relacionada con la biodiversidad, la cual podria llegar a ser critica para el
desarrollo de una evaluacioén integral de la misma. Las bases de datos y las colecciones de
referencia de los distintos museos y/o colecciones privadas son un centro valioso de
informacidn que puede ser utilizada para comprender mejor los patrones de distribucién de
las especies y ver como ha cambiado con el tiempo. Aun asi, Morrone (2000) afirma que, a
pesar de ser tan importantes dichas colecciones, los cargos de conservadores en los museos
disminuyen dia a dia y la taxonomia ha pasado a ser una actividad académica secundaria.
Los estudios de biodiversidad usualmente se limitan a “coleccionar” organismos, ello con
objeto de confeccionar listas de las especies de un area o region determinada, pero son
pocos los estudios posteriores que se realizan a partir de tan importantes registros.

En cuanto a los sistemas de conservacion, el sistema mayormente utilizado ha sido la
creacion de areas protegidas sensu lato, es decir cualquier area geogréafica con una
proteccion especial de la biodiversidad y sus recursos, ya sean éstas bosques comunitarios
(proteccidn por acuerdo de los pobladores que forman la comunidad) o areas decretadas y
legisladas para su proteccion bajo distintas categorias (gubernamentales y privadas). A nivel
gubernamental y privado, es frecuente que la conservacién de la naturaleza entre en
conflicto con las necesidades humanas y con las estrategias de desarrollo nacional propias
de cada pais, por lo tanto las areas protegidas se eligen con criterios muy diversos y a
menudo conflictivos, como pueden ser en regiones de belleza paisajistica y posibilidad de
explotacion turistica, por existencia de tierras poco productivas o marginales para fines
agricolas, por la existencia de tierras fiscales, o por la gestion de conservacionistas (Alvarez
& Morrone, 2004; Arzamendia & Giraudo, 2004); criterios que han prevalecido en el pais
sobre los criterios cientificos para la proteccién integral de la biodiversidad. Por ejemplo,
en Guatemala el actual Sistema de Areas Protegidas considera casi un 82% de la tierra

protegida en la region de Petén e lIzabal, algo que parece desproporcionado puesto que
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principalmente se esta cubriendo un tipo actual de cobertura, con varias especies de amplia
distribucion y valores relativamente bajos de riqueza y endemismos, comparado con otras
areas (Méndez, 2008). Por ello es esencial planificar el uso de la tierra para el desarrollo y
la conservacion, y designar de la manera mas eficiente las areas naturales protegidas,
siendo una de las estrategias propuestas que las areas protegidas contengan el mayor
namero de especies posible o que contengan un elevado nimero de especies endémicas
(Arzamendia & Giraudo, 2004). Siendo asi, la informacién sobre los patrones de
distribucion de las especies y la deteccion de areas de alta diversidad y endemismos pueden

contribuir al desarrollo de estrategias de conservacion con criterios cientificos.

Por lo anterior, en el siguiente trabajo se implementaron técnicas biogeogréaficas que
permiten reconocer los patrones de distribucion de los lagartos guatemaltecos, analizando
las &reas en que se presente mayor diversidad y mayor endemismo del grupo. Todo ello se
logré a través de la informacion generada por distintos entes, particulares o grupales, que
han realizado un esfuerzo de conservacion mediante la generacion y ampliacion de las
colecciones biologicas, puesto que fue a partir de distintas bases de datos que se obtuvo la

informacion requerida para realizar los analisis propuestos.
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4. Objetivos
4.1 General

e Evaluar la diversidad de los lagartos (Lacertilia) guatemaltecos mediante un andlisis

de endemismos y filodiversidad.

4.2 Especificos
e Establecer la distribucion potencial de las especies de lagartos guatemaltecos.
o Definir las areas de endemismos para las especies de lagartos guatemaltecos.
e Comparar la diversidad alfa y beta en las areas faunisticas de Campbell & Vannini

(1989), con el componente de la diversidad de linajes (filodiversidad alfa y beta) de
Lacertilia.
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5. Hipotesis

Las areas faunisticas propuestas por Stuart (1943, 1956) y posteriormente modificadas por
Campbell y Vannini (1989) presentan concordancia con las areas de endemismos obtenidas
mediante el analisis de endemismos; asi tambien, existe una concordancia entre la

diversidad de las &reas faunisticas con la filodiversidad evaluada para las mismas.
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6. Metodologia

6.1 Poblacion y muestra

La poblacion del estudio comprende 90 especies de lagartos guatemaltecos, mientras que la
muestra comprende los registros de distribucion potencial de los individuos de estas

especies.

6.2 Recoleccion de datos

Para la obtencion de las distribuciones potenciales de las especies se solicitaron a diversas
instituciones las bases de datos de sus colecciones herpetoldgicas, centrdndose en estos
reptiles; asi también, se buscaron bases de datos disponibles en la Web. Entre las
instituciones o sitios de donde se obtuvieron las bases de datos se incluyen la Coleccion
Herpetoldgica de la Escuela de Biologia de la Universidad de San Carlos de Guatemala -
USAC-, registros del Museum of Vertebrate Zoology -MVZ- de la Universidad de Berkeley
California, y registros en linea disponibles en Global Biodiversity Information Facility -
GBIF-. Las bases de datos fueron depuradas, eliminando inicialmente los datos
“accesorios” que para los métodos a emplear son innecesarios, dejando Unicamente los
registros con el nombre cientifico de la especie, coordenadas, y altitud. Se trabajo un
archivo distinto por especie, el cual incluye la informacién depurada para dicha especie de
todas las bases de datos consultadas. Se obtuvieron registros de un total de 90 especies

(Anexo 7), obteniendo 987 registros tras la depuracion de las bases de datos.

El anélisis de filodiversidad requiere de la filogenia de Lacertilia para Guatemala, para lo
cual se partio de la megafilogenia de Squamata realizada por Pyron, Burbrink, y Wiens
(2013), la cual es de acceso libre en el portal virtual de la revista que publico el estudio
(http://www.biomedcentral.com/1471-2148/13/93). En él los autores realizan una revision a
la clasificacion y filogenia de la subclase Squamata, conteniendo 4,161 especies que
representan el grupo, y utilizando 12 genes (7 loci nucleares y 5 genes mitocondriales) para
realizar la filogenia. Para este estudio se realizo una modificacion de dicha filogenia
haciendo un corte con ayuda de los paquetes ape y phytools (Paradis & Schliep, 2019;
Revell, 2012 y 2016) de la plataforma R® (R Core Team, 2012), obteniendo una filogenia
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de Lacertilia para Guatemala con 58 especies incluidas (las especies restantes no estan
incluidas en la megafilogenia de Pyron y colaboradores).

6.3 Analisis de datos: distribucion potencial y areas de endemismo

Con el fin de establecer modelos de distribucion méas robustos, previo a la obtencion de
dicha distribucion se delimitd el &rea geografica a trabajar, Mesoameérica, para lo cual se
modificaron las capas ambientales empleadas. Se utilizaron las capas ambientales
provenientes de WorldClim® (Fick & Hijmans, 2017), las cuales se modificaron segin la
metodologia propuesta por Young, Carter y Evangelista (2011) empleando los programas
ArcMap® 10.3.1 (ESRI, 2015) y MaxEnt® para restringirlos a la region mesoamericana.

Para obtener las distribuciones potenciales en MaxEnt® se emple6 un porcentaje de prueba
aleatorio = 25, nimero maximo de interacciones = 1,000, multiplicador de regularizacion =
1, y un ndmero maximo de puntos de fondo = 10,000. Los modelados se realizaron
empleando 10 replicas, de tipo sub-muestreo, guardando los archivos en formato ascii
(.asc). Tras obtener los modelos, se empled el programa ArcMap® para transformar los
archivos ascii en archivos raster, y éstos a su vez se transformaron a poligonos, obteniendo

asi los mapas de distribucion potencial de cada especie (Anexo 8).

El analisis de endemismos se realizé siguiendo el método propuesto por Morrone (1994,
2000, y 2014) para la ejecucion de un analisis de parsimonia de endemismos (PAE). Este
analisis parte de la construccién de una cuadricula sobre el mapa del sitio de estudio, para
lo cual se empleara una cuadricula de 1° de latitud y 1° de longitud, y en dicha cuadricula
se identifican las unidades de la misma en las cuales se registran las especies, obteniendo

una matriz de presencia/ausencia para las especies por area cuadricula.

Para realizar la cuadricula sobre el mapa de Guatemala se empled el programa ArcView®
3.2 (ESRI, 1999) y posteriormente se trasladd al programa ArcMap®, en donde se
sobrepuso la distribucion potencial de cada especie sobre la cuadricula para asi elaborar la

matriz de presencia/ausencia. Se registré una matriz de 84x383 en el programa Excel®
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(37,456 registros), incluyendo una columna para enraizar el arbol a un grupo externo que
presenta solamente ceros. La matriz se vinculd hacia el programa estadistico Past®
(Hammer, Harper, & Ryan, 2001), el cual permitié guardar la matriz en formato nexus
(.nex). Una vez obtenida la matriz nexus se exportd al programa TNT® (Goloboff &
Catalano, 2016), el cual sirve para realizar analisis de arboles filogenéticos, empleando el
principio de maxima parsimonia 0 maxima simplicidad (Goloboff, Farris, & Nixon, 2003 y
2008). El analisis de parsimonia de endemismos se realizé a partir de 84 especies, puesto
que las especies restantes poseian escasos registros y por lo tanto se produjo una proyeccion

inadecuada de sus &reas de distribucion potencial y no fueron consideradas para el analisis.

En TNT® se emplearon dos algoritmos especiales de blsqueda de arboles, tree drifting y
sectorial search, asi como la combinacién de ambos algoritmos. Los dos algoritmos
emplean como base un algoritmo heuristico de biseccion y reconexion de arboles (TBR, por
sus siglas en inglés). Este divide el &rbol en dos partes y éstas son reconectadas a través de
cada par posible de sus ramas hasta encontrar un arbol mas corto, realizando dicha accion
con cada taxén que es afiadido y para todas las posibles divisiones del arbol (Goloboff,
Farris, & Nixon, 2003 y 2008; Kitching et al., 1998). El algoritmo tree drifting realiza dos
fases repetidas en secuencia, busqueda y perturbacion, las cuales se alternan entre si
variando entre peso éptimo y peso sub-6ptimo entre cada perturbaciéon. El algoritmo
sectorial search toma una porcion del arbol y crea un set de datos reducidos para producir
un analisis de dichos datos, si una mejor solucion para esa porcién del arbol se encuentra,
ésta es reemplazada de vuelta al original;, ademas cada cierto nimero de re-arreglos se
realiza un TBR global. En el método combinado durante el analisis de los datos
provenientes del set reducido dado por el algoritmo sectorial search se ejecuta también el
algoritmo tree-drifting (Goloboff, Farris, & Nixon, 2003 y 2008).

Los cladogramas obtenidos del anélisis de parsimonia representan las relaciones entre las
cuadriculas, funcionando como una analogia a la sistematica filogenética al considerar a las
especies como caracteres y las cuadriculas como taxones, por tanto la presencia compartida

de especies representa una sinapomorfia, y dichas sinapomorfias o los grupos monofiléticos
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obtenidos pueden considerarse como &reas de alto valor por su relacion historica, y por
tanto areas de importancia en la conservacion (Escalante & Morrone, 2003; Posadas &
Miranda-Esquivel, 1999). Dichas agrupaciones se representaron en el mapa empleando
ArcMap® para asi visualizarlas de mejor manera, evaluando si las mismas se acoplan al
modelo de &reas faunisticas de Campbell y Vannini (1989). Las &reas propuestas también se
compararon con los poligonos del Sistema Guatemalteco de Areas Protegidas —Sigap
(Conap, 2010).

6.4 Andlisis de datos: filodiversidad

Tras realizar la modificacion del arbol filogenético propuesto por Pyron y colaboradores
(2013), se realizd un andlisis de filoalfa y filobetadiversidad para el pais. Para la
filoalfadiversidad se empled el indice de Faith (1992), calculando la diversidad filogenética
(PD) de cada una de las areas propuestas, siendo PD la suma total del largo de las ramas de
cada especie del arbol filogenético que estén incluidas en cada area.

También se calcularon los valores NRI y NTI. Para estandarizar lo observado por los
valores MPD y MNTD a lo esperado dado por la riqueza observada, se suele comparar cada
medicion con un modelo aleatorio de distribucion nula de 1,000 comunidades construidas
aleatoriamente (valor SES de cada uno), y luego se calcula el NRI (0 NTI):

MPD(MNTD) observado - media MPD(MNTD) de multiples ensambles aleatorios

NRI(NTI) =
(NTH desviacion estandar MPD(MNTD) de los valores aleatorios

Generalmente este valor luego se multiplica por -1, de manera que valores NRI (NTI)
negativos representan patrones de agrupamiento y valores positivos patrones de
sobredispersion, siendo MPD mas sensitivo a patrones filogenéticos amplios en el arbol o
basales y MNTD maés sensitivo a patrones mas cercanos a las puntas de la filogenia o
terminales. Los valores p obtenidos en los modelos nulos también nos visualizan dicha
relacién: valores p menores a 0.5 representan agrupamiento filogenético, mientras que
valores p mayores representan sobredispersion filogenética. (Da Silva et al., 2014,
Gonzélez-Caro et al., 2014; Swenson et al., 2012).
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Para visualizar mejor las relaciones de filobetadiversidad se realizé un cluster de similitud
de areas, empleando para ello un andlisis de disimilitud de fraccion Gnica (UniFrac). Este
método mide la distancia filogenética entre grupos de taxa en el arbol filogenético como la
fraccion del largo de la rama del arbol que conduce a los descendientes desde un ambiente
(comunidad) u otro, pero no ambos. Por tanto, capta el valor de evolucion total que es Unico
para cada estado, presumiblemente reflejando adaptacién a un ambiente que seria
perjudicial en otro. Este método también produce matrices de distancia describiendo las
distancias filogenéticas por pares entre agrupaciones. Analisis estadisticos de agrupacion o
de componentes principales pueden ser aplicados a la matriz de distancia para permitir
comparacion entre las biotas de diferentes ambientes (Lozupone & Knight, 2005). Se
ejecutd un metodo de agrupacion de pares no ponderados con media aritmética (UPGMA)
para comparar las areas segun su filobetadiversidad. De acuerdo a Pool y colaboradores
(2014), el indice UniFrac es analogo al indice de disimilitud de Jaccard; por tanto, se
realizaron agrupaciones de areas segun Jaccard para evaluar la betadiversidad (o beta
taxondmico) y, al tener estas relaciones de areas, se compararon con las relaciones de areas

segun filobetadiversidad.

Finalmente, también se evaluo la relacién entre diversidad filogenética alfa y beta. Para ello
se calcularon los valores beta SES de la media de la medida de disimilitud filogenética por
parejas (SES Dpw) Y SES de la media del vecino filogenético mas cercano entre dos
comunidades (SES Dnn). Una vez calculados, se graficé la relacion entre ellos y los valores
alfa NRI y NTI, respectivamente (Da Silva et al, 2014; Gonzalez-Caro et al., 2014;
Swenson et al., 2012).

Al igual que con los valores alfa NRI y NTI, los valores beta son méas sensibles a una
distancia filogenética basal (SES Dpw) 0 terminal (SES Dnn). Asi también, valores negativos
indican recambio filogenético mas alto de lo esperado dado el recambio taxondmico,
significando que cada comunidad generalmente contiene individuos lejanamente
relacionados; mientras que valores beta positivos indican recambio filogenético mas bajo

que lo esperado dado el recambio taxondmico, significando que el recambio entre dos
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comunidades ocurre entre individuos cercanamente emparentados (Gonzélez et al., 2014,
Swenson et al., 2012). De acuerdo a Swenson y colaboradores (2012), Dnn €s ideal para
detectar recambio sutil en la composicion entre grupos que no es detectado por medidas de
evaluacion por pares, mientras que Dpw es mejor detectado mayor recambio en la
composicion entre comunidades. De esta cuenta, valores positivos en el eje x de la gréfica
indican sobredispersion filogenética en un ensamble y los negativos muestran agrupacion
filogenética; mientras que los valores positivos en el eje y indican recambio filogenético
mayor al esperado entre los conjuntos y los negativos indican recambio filogenético mas

bajo que el esperado.

Todos los andlisis de filodiversidad (alfa y beta) se ejecutaron en el ambiente de la
plataforma R®, empleando el paquete picante (Kembel, 2010; Kembel et al., 2010). Estos
se realizaron tanto para las areas propuestas por este estudio como para la reevaluacion de
las areas faunisticas de Campbell y Vannini (1989), de estas ultimas también se compararon
las relaciones de areas obtenidas por los autores con las relaciones obtenidas tras su

reevaluacion en este estudio.
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7. Resultados

Se obtuvieron los modelos de distribucion potencial de las 90 especies de lagartos
guatemaltecos, los cuales en su mayoria muestran patrones de distribucion amplios que
abarcan gran parte del pais (Anexo 8). De ellos, se emplearon 84 especies para realizar el
analisis de endemismo, sobreponiendo sus distribuciones en una grilla o cuadricula, la cual
sirvio para crear la matriz de presencia-ausencia requerida por el analisis, constando de 383
cuadriculas y un total de 37,456 registros. Los cladogramas de areas obtenidos por el
andlisis de endemismos formaron agrupaciones que son similares entre si, evidenciandose
una tendencia en cuanto a los limites o la separacion de las areas de endemismo (Figura
No. 1). Las similitudes comprenden la formacion de un area en la region sur del pais, un
area que comprende la Cadena Volcanica, un area grande con orientacion hacia occidente y
una mas pequefia con orientacion oriente, un area en la zona de las Verapaces, y una
separacion de tres areas en las tierras bajas de la region norte del pais. Asi también, estos

mapas comparten cierta similitud con las areas faunisticas de Campbell y Vannini (1989).

Debido a las similitudes observadas en los tres mapas, se analizaron nuevamente los
cladogramas que sustentan cada mapa y se realiz6 una propuesta unificada de las areas de
endemismo de Lacertilia para el pais (Figura No. 2). Las areas de endemismo se definieron
segun la siguiente nomenclatura: Tierras Bajas del Sur (TBS), Tierras Altas de la Cadena
\olcanica (TAV), Tierras Altas de Cuchumatanes-Chuacus (TACC), Valle del Motagua y
Sierra de las Minas (VMSM), Tierras Altas de Oriente (TAO), Tierras Altas de Chama-
Santa Cruz (TACS), Montafias Mayas y Tierras Bajas de Petén sur (TBPS), Tierras Bajas de
Petén norte (TBPn), y Tierras Bajas de Petén noroeste (TBPno).
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Figura No. 1. Areas de endemismo obtenidas tras el analisis de los cladogramas resultantes
del analisis de parsimonia de endemismos realizado en TNT®. Areas obtenidas empleando

(a) el algoritmo tree-drifting, (b) el algoritmo sectorial search, (¢) y ambos algoritmos.
*Los colores empleados mantienen un orden segun la historia evolutiva de los cladogramas, del ancestral al

mas reciente: celeste, azul, morado, lila, café oscuro, café claro, rojo, naranja oscuro, naranja claro.

Fuente: Datos experimentales
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Figura No. 2. Comparacion entre las areas de endemismo propuestas por este estudio
(izquierda) y las areas faunisticas de Campbell y Vannini (1989) (derecha, redibujadas para

este estudio, ver Anexo 1 para mas detalles).
*En ambos mapas los colores no representan ningln orden evolutivo o de otro tipo.
Fuente: Datos experimentales.

A continuacion, se brinda una breve descripcién de las areas de endemismo propuestas,
basandose principalmente en aspectos fisiograficos (segun Marshall, 2007), climaticos, y
tomando en cuenta algunas caracteristicas de vegetacion segln la concordancia entre las
areas de endemismo propuestas y las areas faunisticas de Campbell y Vannini (1989):

e Tierras Bajas de Petén noroeste (TBPno) y Tierras Bajas de Petén norte
(TBPN): se encuentran en la provincia fisiografica de la Plataforma de Yucatan. Se
compone de amplios valles secos y algunas pequefias montarfias (menores a 450m de
altura). La region presenta multiples cenotes, fisuras, y sistemas de cuevas debido a

sus suelos carsticos. Se caracteriza por pastizales y sabanas de pino-palma.
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Montafias Mayas y Tierras Bajas de Petén sur (TBPs), Tierras Altas Chama-
Santa Cruz (TACS), y Tierras Altas Cuchumatanes-Chuacus (TACC): se
encuentran entre las provincias de las Tierras Altas Mayas (pequefias montafias en la
region noreste del pais) y la Zona de la Falla del Motagua (serie de montafias y
valles desarrollados al centro del pais influenciados por los rios Motagua y
Polochic). A pesar de encontrarse entre las mismas provincias, variaciones segun su
ubicacién, y por tanto en sus componentes geogréaficos, distinguen cada una de estas
areas de endemismo.

El a&rea TACC se forma gracias a la Sierra Madre, conformando la Sierra de
los Cuchumatanes en el occidente del pais. Consiste de una serie amplia de grandes
montafias (mayores a 3,8000m de altura), compuesta por rocas metamorficas y
sedimentarias. Se considera que esta regidon estuvo congelada durante el
Pleistoceno. Se caracteriza por bosques huimedos montanos de pino-encino.

El area TACS es una prolongacion del extremo este de los Cuchumatanes,
conformando las montafias de las Sierras Chama y Santa Cruz. Presentan un paisaje
montafioso de elevacion moderada (no superior a los 2,500m de altura) con crestas
cortadas por drenajes y arroyos serpenteantes. Se caracteriza por bosques montanos
que incluyen también los bosques humedos subtropicales y bosques nubosos.

El area TBPs se conforma de amplios valles y algunas montafas
provenientes de dos sistemas montafiosos de pequefia altura (Sierra de Lacandon y
Montafias Maya, no superiores a 800m y 1,200m de altura, respectivamente),
incluyendo una depresion grande que forma el Lago de Izabal. Se caracteriza por

bosques tropicales himedos y bosques tropicales secos.

Valle del Motagua y Sierra de las Minas (VMSM): se encuentra en la provincia
de la Zona de la Falla del Motagua, que, como ya se menciond, consiste de varios
valles con rios y montafias de mediana y gran altura (3,015m en su punto mas alto)
desarrollados a través del centro del pais y que separan los bloques Maya y Chortis.
La region limita con importantes cuerpos de agua: los rios Polochic (al norte),
Motagua (al sur), Salama (al oeste), y con el Lago de Izabal (al este). Se caracteriza
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por bosques himedos de baja montafia de pino-encino, bosques nubosos, bosques

de galeria, y bosques secos junto con monte espinoso en los valles de menor altura.

e Tierras Altas de Oriente (TAO): se encuentra en la provincia de las Tierras Altas
de Chortis. Consiste en un paisaje de pequefias montafias (poco mayores a los
1,000m de altura) separadas por pequefios valles, localizados detrds del Frente
\olcanico. Se caracteriza por bosques humedos subtropicales y bosques
subtropicales secos.

e Tierras Altas de la Cadena Volcénica (TAV): se encuentra entre las provincias de
las Tierras Altas de Chortis y el Frente Volcanico de Chortis. Conforma la cordillera
volcanica de Guatemala, que consiste en una serie de estratovolcanes y calderas que
atraviesan a lo ancho el pais. La cordillera alcanza una altura maxima en los
volcanes Tacana y Tajumulco (por encima de 4,000m de altura), siendo los volcanes
mas altos de Centroamérica. Se caracteriza por bosques humedos subtropicales a

baja altura y bosques himedos montanos conforme se asciende.

e Tierras Bajas del Sur (TBS): se encuentra en la provincia del Arco Delantero del
Chortis. Se extiende fuera de los volcanes hacia la planicie costera del Pacifico del
pais, y esta conformada por escombros, lahares, y flujos de lava provenientes del
Frente Volcanico, modificando su topografia desde el Cuaternario a la fecha. Se

caracteriza por bosques tropicales himedos y secos.

A pesar de que hay especies compartidas entre todas las areas, hay ciertas especies que
muestran una distribucion potencial especifica para algunas de ellas, evidenciandose
también una distincion entre especies de tierras altas y de tierras bajas. Para todas las tierras
bajas (TBPno, TBPn, TBPs y TBS) se observan especies en comun como Ameiva festiva o
Aspidoscelis deppei, diferenciandose las tierras bajas del Caribe (TBPno, TBPn, y TBPs)
con presencia de especies como Mesoscincus schwartzei o Corytophanes cristatus,

mientras que las tierras bajas del Pacifico (TBS) presenta especies como Ctenosaura
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similis, Corytophanes percarinatus. Las tierras altas TACC, TACS, TAV, VMSM, y TAO
presentan distribuciones potenciales de especies caracteristicas tanto de tierras bajas
(Gymnophthalmus speciosus o Coleonyx mitratus) como de tierras altas (Corytophanes
percarinatus, Anolis sericeus, 0 Sceloporus squamosus); sin embargo, las tierras altas
TACC y TAV presentan algunas especies exclusivas entre si, como Ctenosaura acanthura,

Xenosaurus grandis, Anolis capito, o Sceloporus melanorhinus.

Comparando con el Sistema de Areas Protegidas del pais (Figura No. 3) podemos observar
que en todas las areas de endemismo propuestas se encuentran algunas areas protegidas; sin
embargo, su porcentaje de cobertura es evidentemente diferente. Las areas de endemismo al
norte del pais (TBPno, TBPn, y TBPs) abarcan la mayor cobertura de las areas protegidas.
Las areas TAV y VMSM poseen una cobertura moderada, mientras que las areas TACC,

TACS, TAO, y en especial TBS, poseen una cobertura minima.
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Figura No. 3. Relacién entre las areas de endemismo propuestas por este estudio (color) y
las &reas protegidas del pais (gris).
Fuente: Datos experimentales.
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La filogenia de Lacertilia para Guatemala se consiguid mediante un recorte a la
megafilogenia de Squamata propuesta por Pyron y colaboradores (2013) (Figura No. 4). La
filogenia de Lacertilia para Guatemala cuenta Unicamente con 58 de las 90 especies que
habitan el pais, debido a que el resto de las especies no estan incluidas. Sin embargo, la
filogenia si cuenta con integrantes de las 15 familias de Lacertilia que se distribuyen en el

pais.
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En cuanto a la diversidad taxondémica y filogenética, la reevaluacion de las areas faunisticas
de Campbell y Vannini (1989) present6 un aumento en la riqueza de especies en la mayoria
de las areas, comparado a los valores de riqueza obtenidos por los autores. La riqueza de las
areas faunisticas se presenta de forma mas heterogénea, el nimero de especies en las areas
varia entre si. Por su parte, las areas de endemismo propuestas por este estudio presentan
valores de riqueza un tanto mas homogéneo, valores similares en el nimero de especies en

las areas, con una tendencia a ser mayor principalmente en las tierras altas (Cuadro No. 1).

Para ambas propuestas de areas se observa que los valores alfa filogenéticos muestran, en la
mayoria de casos, que los valores aumentan conforme aumenta el valor de la riqueza
(Cuadro No. 1). La relacion entre la riqueza y la diversidad filogenética se observa de
mejor manera mediante una regresion lineal (Figura No. 5), en la cual vemos que existe
una correlacion positiva entre el aumento en la riqueza y el indice de Faith (coeficiente de
correlacion igual a 0.8, aproximadamente). Por tanto, conforme més especies se encuentren

en un area mayor sera su valor de diversidad filogenética.
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Cuadro No. 1. Comparacion diversidad alfa taxonémica y diversidad alfa filogenética de
Lacertilia en Guatemala, segln las areas estudiadas.

Areas de estudio Riqueza indice de Faith
alfa taxonémico alfa filogenético

Areas faunisticas (Campbell y Vannini, 1989)

*valor reevaluado en este estudio / valor obtenido por los autores
Area de Petén (PET) 30 (52) / 43 (57) 8.3793
Area Quechiana (QUE) 18 (31) / 35 (47) 5.5213
Area Serrana (SER) 25 (43) / 28 (37) 7.1852
Area Zacapaneca (ZAC) 45 (77) 1 19 (25) 10.6348
Area Jalapaneca (JAL) 45 (77) 1 21 (28) 10.7899
Area Huehueteca (HUE) 38 (66) / 21 (28) 7.1612
Area Fuegana (FUE) 30 (52) / 25 (33) 7.1264
Area Escuintleca (ESC) 34 (59) / 18 (24) 9.3875

Areas de endemismo propuestas por este estudio
Tierras Bajas de Petén noroeste (TBPno) 21 (36) 7.2471
Tierras Bajas de Petén norte (TBPn) 22 (38) 6.9363
Montafias Mayas y Tierras Bajas de Petén sur (TBPS) 28 (48) 8.1039
Tierras Altas Chama-Santa Cruz (TACS) 29 (50) 7.4760
Tierras Altas Cuchumatanes-Chuacus (TACC) 39 (67) 7.9620
Valle del Motagua y Sierra de las Minas (VMSM) 39 (67) 9.8433
Tierras Altas de Oriente (TAO) 26 (44) 7.6084
Tierras Altas de la Cadena Volcéanica (TAV) 39 (67) 9.5895
Tierras Bajas del Sur (TBS) 30 (52) 8.9661

Para las areas faunisticas no se muestran “valores obtenidos por los autores” en el componente filogenético
puesto que evaluaron Unicamente el componente taxonémico. Los valores dentro de paréntesis seguidos a la
riqueza indican el porcentaje de especies dentro de cada area respecto al valor total de especies (75 especies
de lagartos consideradas en el estudio de los autores, 58 especies consideradas para el analisis de
filodiversidad dentro de este estudio).

Fuente: Datos experimentales.
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En relacion a la diversidad beta, las agrupaciones obtenidas para la reevaluacion de las
areas faunisticas (Figura No. 6) muestran, para ambos métodos, la formacion de dos
agrupaciones mayores que poseen los mismos componentes internos. Dicho de otra manera,
la similitud entre las éareas faunisticas, comparadas por medidas taxonomicas o0
filogenéticas, muestra la formacion de las mismas agrupaciones. La primera agrupacion
mayor posee una orientacion principalmente al norte del pais, incluyendo las &reas
faunisticas PET, QUE, y SER; mientras que la segunda agrupacion posee una orientacion
principalmente centro-sur del pais e incluye el resto de las areas faunisticas (HUE, FUE,
ESC, ZAC, JAL).
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Figura No. 6. Agrupacién de las areas faunisticas de Campbell y Vannini (1989) segun la

reevaluacion de diversidad beta taxonémica (izquierda) y su filobetadiversidad (derecha).
Fuente: Datos experimentales.
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Las agrupaciones obtenidas para las areas de endemismo propuestas por este estudio
(Figura No. 7) muestran la formacion de dos agrupaciones mayores para ambos métodos,
pero en este caso las agrupaciones si difieren de sus componentes internos segun el método
empleado. A pesar de las diferencias en sus componentes internos, para ambos métodos se
observa una agrupacion mayor con componentes de la region norte del pais (las areas
TBPno, TBPn, y TBPs) y otra agrupacion mayor con componentes de las regiones
occidente-centro y sur del pais (las areas TACC, TAV, VMSM, y TBS). Las diferencias en
las agrupaciones corresponden al encaje de la similitud de las areas TACS y TAO, las
cuales segun el método taxondmico son mas similares al grupo de la region occidente-
centro y sur del pais, mientras que el método filogenético las hace mas similares al grupo

de la region norte del pais.
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Figura No. 7. Agrupacion de las areas de endemismo propuestas por este estudio segun su

diversidad beta taxonémica (izquierda) y su filobetadiversidad (derecha).
Fuente: Datos experimentales.
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La dispersion de filoalfadiversidad contra los valores de filobetadiversidad muestra, para
ambas propuestas de &reas, que la comparacion NTI-SES Dnn presenta un patron aleatorio
o0 desordenado, provocando ruido en la lectura. Sin embargo, la comparacion NRI-SES Dpw
muestra un patron mas definido, orientando la dispersion de las areas hacia el cuadrante
derecho superior (Figura No. 8). Esto nos indica que, para ambas propuestas de areas, la
dispersion de la diversidad filogenética de las areas del pais presenta un patron de
sobredispersion filogenética con un recambio mayor al esperado. Dicho de otra manera,
todas las areas propuestas presentan especies compartidas entre ellas, pero con pocas

especies hermanas ocurriendo dentro de cada una de ellas.
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SES Dpw
SES Dnn
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L ]
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NRI NTI
Figura No. 8. Dispersion de la diversidad filogenética alfa y beta para las areas faunisticas
de Campbell y Vannini (1989) (arriba) y las areas propuestas por este estudio (abajo).

En el Anexo 10 se muestran los cuadros detallados de las medidas de diversidad filogenética alfa y beta.
Fuente: Datos experimentales
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8. Discusion

8.1 Distribucion potencial y analisis de endemismos

Los modelos de distribucion potencial de las 90 especies de lagartos presentaron un area
debajo de la curva entre 0.75 a 0.99, lo cual, segun Phillips y colaboradores (2006), muestra
que existe un ajuste adecuado de los modelos, puesto que el modelo encuentra un ajuste
perfecto cuando tiene un valor de 1. Se emplearon unicamente 84 especies para el analisis
de endemismos, ya que las seis especies restantes (Abronia campbelli, A. meledona, A.
vasconcelossi, Marisora brachypoda, Sceloporus cherriei, y S. formosus) obtuvieron un
falso modelado y por ello no se incluyeron en los demés analisis (Anexo 7). Este falso
modelado podria ser el resultado de la escasa cantidad de registros de colecta, no solo en
cuanto a sitios de colecta sino también al nimero de individuos colectados por sitio
(Phillips & Dudik, 2008). Cerca del 57% de las especies obtuvieron una distribucion
potencial que se amplia comparado con la distribucion potencial de las mismas descrita por
autores como IUCN (2020), Kdhler (2008), Peters y colaboradores (1986), entre otros.
Teniendo en cuenta que algunas especies son endémicas de distribucidn restringida,
posteriores estudios permitirdn evidenciar si las distribuciones potenciales acd modeladas
forman parte del nicho real de cada especie.

El analisis de parsimonia de endemismos (PAE) parte del supuesto de que, asi como un
taxon presenta endemismos a diferentes niveles taxondmicos (por ejemplo, el género
Abronia posee un &rea mayor que cada especie dentro del género), las areas de endemismo
también tienen un arreglo jerarquico que incluye pequefias areas de endemismo en areas
endémicas alin mayores, con cierto grado de superposicion entre ellas (Morrone, 2014). De
tal manera, se conformaron las areas de endemismos presentadas en la Figura No. 1. Al
presentar similitudes los mapas obtenidos y tras la reevaluacion de los cladogramas que
soportan cada uno de ellos, se planted la propuesta unificada de las areas de endemismo de

Lacertilia para Guatemala (Figura No. 2).
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La propuesta presenta nueve areas de endemismo, las cuales mantienen similitudes con las
areas faunisticas de Campbell y Vannini (1989), asi como con las areas de endemismos
propuestas por Savage (1982), ambos estudios referentes a herpetofauna. También se
observan similitudes con las areas de endemismo de bosques nubosos para coledpteros
propuesta por Schuster y Cano (2006) y con las unidades biogeogréficas propuestas por
Méndez (2008) (Anexos 1-4). Las areas propuestas en este estudio, asi como los patrones
observados por los autores, muestran una relacion estrecha con las provincias fisiograficas
de Marshall (2007) (Anexo 5). Por tanto, se considera que las areas de endemismo
propuestas para Lacertilia en Guatemala estdn definidas principalmente por la historia
geoldgica y fisiografica del pais, la cual se cree influyd en los patrones de distribucion y

especiacion del grupo.

Estos elementos fisiogréaficos se deben, de forma resumida, a que la region norte de
Centroamérica, en la cual se ubica Guatemala, se encuentra sobre los bloques Maya y
Chortis los cuales se yuxtaponen a través de la zona de falla del Motagua-Polochic, con un
contraste estructural y litologico entre ambos bloques que ejerce un control de primer orden
en la geomorfologia del area. Adicional a ello, a lo largo del margen Pacifico de
Centroamérica ocurre una rapida convergencia entre las placas de Cocos y del Caribe en la
zona de subduccién de la Trinchera Media de América, la cual genera gran actividad
sismica y volcanica desde el Cenozoico a la fecha (Kéhler, 2008; Marshall, 2007, Schuster
& Bonis, 2008). Estos contrastantes dominios litoldgicos y tecténicos han permitido una
amplia variedad de zonas climaticas y ecoldgicas en el pais. Las tierras bajas albergan
desde bosques lluviosos humedos tropicales en el Caribe y Pacifico sur (lluvias
>4.0mm/afio) hasta sabanas secas tropicales de las planicies costeras del Pacifico norte
(lluvias <1.00mm/afio), mientras que en las tierras altas se presentan desde bosques
nubosos humedos hasta matorrales enanos de los paramos de alta montafia. Los extremos
topograficos acoplados con variaciones en el aspecto de las vertientes, direccion del viento,
y la precipitacion orografica resultan en una diversidad extraordinaria de microclimas,
cobertura vegetal y tipos de suelos entre una misma montafia o cadena montafiosa
(Castarieda, 2008; Kohler, 2008; Marshall, 2007).
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Savage (1982) considera, para Guatemala, las areas de endemismo de herpetofauna en dos
agrupaciones principales: las de las tierras altas y las de las tierras bajas, estas ultimas
separadas segun la vertiente en que se encuentren (Caribe y Pacifico), encajando todas las
areas de endemismos propuestas por este estudio dentro de dichos patrones. Observando las
distribuciones potenciales obtenidas (Anexo 8) notamos que la mayoria de especies de
tierras bajas (por ejemplo, especies de los géneros Basiliscus, Corytophanes, Coleonyx,
Sphaerodactylus) presentan distribuciones potenciales muy amplias, mientras que especies
de tierras altas (por ejemplo, la mayoria de especies de los géneros Abronia o Sceloporus)
presentan distribuciones potenciales mas restringidas. Adicional a las barreras fisiogréaficas
que modifican los patrones climéticos del pais, estos patrones de distribucion también estan

dados por la historia evolutiva y las rutas de dispersion del grupo.

La herpetofauna de Centroamérica estd compuesta de géneros autoctonos y de géneros
dispersos provenientes del Norte y Sur de América. Durante el Cretécico tardio y Terciario
temprano (70-50ma) existio una conexion entre los continentes americanos (norte y sur) y
se asume que todas las familias de reptiles que actualmente habitan el Neotrdpico ya se
encontraban presentes. Esta conexion se perdié durante el Eoceno (54-34ma) y se
restablece hasta el Mioceno (25-5ma) mediante un puente continuo, la influencia
suramericana se presenta principalmente al sur de Centroamérica (Costa Rica y Panama)
con muy pocas especies llegando mas al norte (Guatemala), mientras que especies
originarias de Norte y Centroamérica si migraron lejos hacia Sudamérica. Se considera al
Plioceno (5-1.8ma) como el periodo mas importante en la evolucion de la herpetofauna
centroamericana, que condujo a la composicién de las especies actuales, correspondiendo
este periodo a una época de alzamientos montafiosos que generaron cambios
fisiogeograficos y climaticos significativos, con un clima en general méas templado y arido.
Representantes de la herpetofauna centroamericana estaban ampliamente distribuidos en
gran territorio de la region, los crecientes macizos montafiosos constituyeron centros de
especiacion pues las montafias formaron una division climatica que condujo a la
diferenciacion de comunidades adaptadas a las condiciones mas aridas de la vertiente del

Pacifico y comunidades adaptadas a los habitats mesoéfilos en la vertiente del Caribe. Estas
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especies modernas se dispersaron a traves de rutas que fueron controladas por factores
climaticos y fisiogeogréficos, las montafias restringian la migracion de especies de tierras
bajas mientras proveian rutas de dispersion para las especies de tierras altas (Anexo 6)
(Kohler, 2008; Savage, 1966, 1982).

Los periodos glaciales del Pleistoceno (1.8ma al presente) probablemente cubrieron los
picos de las altas montafias de Centroamérica con glaciares. Diversos estudios
paleoclimaticos (Bergoeing, 2011; Rivera, 2004; Tomislav, 1967; van der Hammen, 1974)
indican que la temperatura media podria haber descendido 6-8°C debajo de la presente,
resultando en ambientes en las tierras bajas méas cercanos a los que ahora vemos en bosques
de elevacién media (500-1,600m), y con ella la distribucion de especies de tierras altas se
extendio hacia tierras bajas (alrededor de 800m) donde cohabitaron con especies de tierras
bajas. Durante los interglaciales las especies de tierras altas se movieron de regreso a las
cordilleras conforme la temperatura retornaba a niveles equivalentes a los actuales. Se
asume que los ciclos de enfriamiento-calentamiento, asociados al continuo alzamiento de

las cordilleras, provey6 un impetu mayor para la especiacion (Kéhler, 2008; Savage, 2002).

Schuster y Cano (2006) respaldan dicha hipdtesis mediante el estudio de tres escarabajos
pasalidos del género Ogypes. Plantean la existencia de un ancestro comin que habitaba un
amplio bosque nuboso, el cual, conforme se fue calentando el clima y los bosques se
desplazaron hacia las montafas, fue quedando aislado dando lugar a la especiacién por
vicarianza, resultando en las especies actuales aisladas cada una en un diferente bosque
nuboso. Esta distribucién no se puede explicar por dispersién de larga distancia debido a
que estos escarabajos no vuelan y, como son grandes, el viento no los trasladaria (Schuster

& Bonis, 2008); ademas, otros grupos de organismos muestran distribuciones semejantes.

Wake y Lynch (1976) también consideran esta hipotesis para explicar la dispersion y
distribucion de las salamandras pletodéntidas en Centro y Suramérica. Méndez (2008),
considera que las selvas dentro del sistema montafioso de Guatemala han actuado como

refugios en los grandes eventos de inestabilidad climatica. Puesto que las migraciones
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altitudinales por cambios climaticos ocurrieron varias veces durante el Pleistoceno, puede
haber ocurrido un ciclo de especiacion cada vez que hubo cambios entre tiempos glaciales e
interglaciales, lo cual explicaria la gran diversidad de especies. Por tanto, se puede predecir
que las montafias aisladas del pais poseen especies endémicas; y de igual manera, los valles

secos aislados podrian tener organismos endémicos (Schuster & Bonis, 2008).

Si bien reciente, no se debe dejar de lado el impacto que el humano ha tenido sobre la
biodiversidad. El efecto principal de su presencia es la disminucion de la biodiversidad,
atribuyéndose ser el causante méas probable de la extincion de la megafauna en América
(incluidos mastodontes, perezosos gigantes, entre otros). Con la llegada de los europeos
(desde 1492) hubo una enorme influencia en la biodiversidad con el aumento de la
introduccidn de especies invasoras, ya fueran a proposito (gallinas, papa, café) o de manera
accidental (abeja africana, el causante de paludismo —Plasmodium) (Schuster & Bonis,
2008). En cuanto a las especies de lagartos, en Guatemala se encuentra el gecko casero
Hemidactylus frenatus, distribuido ampliamente en las tierras bajas de ambas vertientes del
pais. La especie, originaria de Asia y de la region Indo-Pacifica, ha sido causante del
desplazamiento y extincion de algunos lagartos nativos en diversas islas y también en
territorios continentales (Caicedo-Portilla & Dulcey-Cala, 2011). De momento no se
conoce el impacto de esta especie sobre el resto de especies del pais, por tanto estudios
especificos en dicho tema son necesarios para conocer cuan grande ha sido su efecto en las

poblaciones locales de Lacertilia.

El resto de las actividades humanas, como la deforestacion y la contaminacion desmedida,
han contribuido y contindan alterando la distribucion de la biodiversidad en el pais. A ello
debemos agregar un sistema de areas protegidas débil, el cual comprendia 312 é&reas
protegidas aprobadas por el Conap para el 2012, abarcando un 33% del territorio nacional.
Sin embargo, el departamento de Petén posee la mayor superficie, seguido de lzabal,
constituyendo el 80% del Sigap y cubriendo principalmente solo un tipo de cobertura
vegetal. Los departamentos de Guatemala, Retalhuleu y Santa Rosa son los que poseen

menor superficie de areas protegidas; ademas, las tierras altas volcanicas donde se ubica la
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mayor parte de las cabeceras de cuencas, especialmente los Cuchumatanes, poseen muy
pocas areas protegidas (Castafieda, 2008; Godoy, 2012; Méndez, 2008). Si se observa la
Figura No. 3 se puede observar que las areas de endemismo propuestas por este estudio se
encuentran inequitativamente representadas, observandose mayor proteccion en las areas
situadas al norte del pais, seguidas de una proteccién moderada en la Cadena Volcénica y
Sierra de las Minas, y una escasa proteccion en las regiones de alta montafia y en las areas

del sur del pais.

Es importante resaltar que las tierras altas representan areas de alta importancia para la
conservacion puesto que son las regiones donde se ubican, entre otros, los bosques nubosos
del pais, resguardos de biodiversidad y proveedores de agua (Scatena et al., 2010; Aldrich
et al., 2000). Algunas especies amenazadas, como la mayoria de representantes del género
Abronia, se encuentran restringidos a estas regiones de tierras altas. EI patron de bosques
nubosos, tanto de tierras bajas como de montafia, forma generalmente un sistema de
archipiélagos sobre los sistemas orograficos del pais, destacando que muchas especies
presentan ese mismo patron de distribucion (Schuster y Cano, 2006; Méndez, 2008), por
tanto, estos bosques deben considerarse en estado critico de conservacién pues se
encuentran muy fragmentados y degradados. Podriamos considerar que, de las areas de
endemismo propuestas por este estudio, aquellas con un alto valor de conservacion son las
areas TACS, TACC, VMSM, TAO, y TAV, las cuales contemplan la mayor cobertura de

bosques nubosos del pais.

Méndez (2008), también resalta la importancia de los patrones de selvas lluviosas en la
parte central-oeste de la cadena volcanica (sus unidades biogeograficas I-1V,
correspondiendo nuevamente con las areas propuestas ya mencionadas) y los patrones de
selvas lluviosas de tierras bajas (TBPno, TBPn, TBPs, y TBS). Es importante tener en
cuenta que las tierras bajas, aunque suelen brindar menor cantidad de endemismos 0 no
guardan bosques nubosos, no implica que sean de menor valor en cuanto a su conservacion;
especies amenazadas como Ctenosaura flavidorsalis o C. palearis se encuentran en estas

regiones. Efectos antrépicos muy fuertes sobre estas tierras, principalmente en TBS, como
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las grandes extensiones de pastizales para ganaderia 0 monocultivos de cafia y palma
africana (Castafieda, 2008; Méndez, 2008), dados por la misma orografia que facilita su uso
en tal manera, ha dafiado en gran medida dichos ecosistemas y, al ser una practica
desarrollada desde mucho tiempo atras, no permite conocer en su totalidad la composicién
de la biodiversidad en dichas regiones pues se parte de un registro influenciado desde un
inicio por un alto efecto antropico.

8.2 Analisis de diversidad taxondémica y filodiversidad

Enfocandonos en el componente taxonémico, vemos de primera mano que los valores
obtenidos por la reevaluacion de las areas faunisticas difieren de los valores obtenidos por
los autores, destacando que la mayoria de areas incrementaron tanto su nimero de especies
como el porcentaje de especies que acumulan (Cuadro No. 1). Esto puede deberse al
aumento de esfuerzos de investigacion, asi como aumento en el numero de especimenes
colectados y la aparicién de nuevas especies (en gran medida gracias a los recientes
estudios genéticos), siendo evidente al considerar que areas faunisticas que incluyen tierras
altas tuvieron alzas notorias y que las mismas albergan bosques donde se ha registrado

aumento o diferenciacion de especies emparentadas (Méndez, 2008; Morrone, 2000).

También podemos observar los valores de riqueza que presentan las areas propuestas por
este estudio, comparadas con las areas faunisticas. Enfocandonos en los porcentajes
obtenidos en la reevaluacién, mostrados entre paréntesis, vemos que:

e Las areas propuestas TBPno y TBPn (46) se encuentran representadas en el norte
del &rea faunistica de Petén (52).

e Por su parte el sur del area faunistica de Petén se encuentra representada en las areas
propuestas TBPs y TACS (65), incluyendo ésta Gltima también al &rea faunistica
Quechiana (60 al juntarla con Peten).

o El area faunistica Huehueteca (66) esta representada por la propuesta TACC (67).

o El area propuesta VMSM (67) agrupa las faunisticas Serrana y Zacapaneca (82).

e Una pequefia fraccion del area faunistica Jalapaneca (77) se encuentra representada
en la propuesta TAO (44).
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o El area propuesta TAV (67) comprende gran parte del area faunistica Jalapaneca y la
Fuegana en su totalidad (86 al juntarla con Jalapaneca).
e El area propuesta TBS (52) equivale a la faunistica Escuintleca (59).
Los valores de porcentaje de representacion de especies, asi como pasa de forma similar
con la cantidad exacta de especies, se mantienen bastante similares entre la mayoria de las

areas propuestas en comparacion a las areas faunisticas.

De esta manera podemos considerar que, aunque con ciertas variaciones, la primer parte de
la hipotesis planteada por este estudio si se cumple, pues las éareas de endemismo
propuestas por este estudio coinciden con las areas faunisticas de Campbell y Vannini
(1989), generando un patrén de areas que podria ser mas especifico debido a la escala
taxondémica estudiada. Las propuestas de areas generadas por los diversos autores
mencionados en el bloque anterior (8.1) también brindan solidez a las &reas de endemismo
propuestas pues, a pesar del enfoque o la escala a nivel taxonémico, todas presentan
similitudes entre si. Conforme se realicen mas estudios con otros grupos, asi como réplicas
empleando diversos enfoques, se ampliara la informacion disponible y se permitira

sustentar dichos patrones de areas de endemismo.

Nuevamente en el Cuadro No. 1 vemos, tanto para las areas faunisticas como las
propuestas por este estudio, que los valores de riqueza y diversidad filogenética (indice de
Faith) muestran una relacién entre si: conforme asciende el valor de riqueza asi también
asciende el valor alfa filogenético. Sin embargo, dicho patron no se evidencia claramente
para todas las areas, por ejemplo, el area HUE (o TACC) presenta una riqueza mayor que
otras areas pero un alfa filogenético bajo. En la Figura No. 5 observamos la relacién entre
riqueza y diversidad filogenética de manera grafica para ambos ensambles de areas,
incluyendo los valores del coeficiente de correlacion de Spearman (valores rs=0.8,
aproximadamente) y su respectivo valor p (significativos respecto un 0=0.05). Esto
demuestra que si existe una correlacion moderada entre riqueza y la diversidad filogenética.
Este patron de correlacion positiva entre riqueza y diversidad filogenética ya ha sido

evidenciado antes, tal como menciona Swenson (2011) respecto a diversos estudios de
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diversidad filogenética realizados en el tropico, los cuales se han enfocado en cuantificar
dicho patron. En ellos se estudié si un ensamble filogenético es mayor o menor que la
riqueza esperada dado el nimero de especies observadas, resultando que en su mayoria si
apoyan el supuesto que los patrones de diversidad filogenética en una comunidad o entre

comunidades se asimilan a los patrones de riqueza y diversidad funcional.

En la reevaluacion de las areas faunisticas de Campbell y Vannini (1989) se pudo observar
que, tanto para la agrupacion mediante diversidad beta como mediante filobetadiversidad,
se formaron dos grupos mayores que poseen los mismos componentes (las mismas areas),
variando ligeramente su jerarquizacion interna (ver Figura No. 6). Especificamente se
formd una agrupacion mayor en la region norte y nororiente del pais (que incluye las areas
PET, QUE, SER) y otra segunda agrupacion que incluye las regiones occidente, central, y
sur del pais (HUE, FUE, JAL, ZAC, ESC). De tal manera, las areas faunisticas estan
definidas principalmente por procesos fisiograficos, la primer agrupacién comprende
elementos situados principalmente en el bloque Maya, mientras que la segunda agrupacién
comprende elementos situados principalmente en el bloque Chortis, limitadas por la Zona
de Falla del Motagua-Polochic (Marshall, 2007).

Dentro de la segunda agrupaciéon tenemos el subconjunto HUE-FUE, éareas que, si bien
poseen componentes tanto del bloque Maya como del Chortis, tienen su procedencia de los
procesos de formacién de la Sierra Madre, por tanto comparten un mismo origen (Marshall,
2007); asi también, ambas areas poseen caracteristicas climaticas y bosques de tierras altas
derivados de su formacion, relacionandose a la conexién que pudieron tener en el pasado,
permitiendo un recambio de especies tal y como lo menciona Savage (1966, 1982). El
subconjunto (ZAC-JAL)-ESC estaria definido principalmente por especies de tierras bajas
que se distribuyen en dichas areas, siendo las especies que ascienden altitudinalmente un
poco maés en las montafias de ZAC y JAL (como algunas especies del genero Sceloporus)

las que definirian la cercania entre estas dos areas antes de vincularse con ESC.
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En cuanto a los subconjuntos que definen la primera agrupacion, segun la medida beta
taxondmica hay mas cercania entre QUE-SER mientras que beta filogenético brinda mayor
cercania entre PET-SER. En primer medida el area QUE posee muy pocas especies, y de
ellas todas excepto una (Lepidophyma flavimaculatum) estan compartidas con SER, por
tanto a nivel taxondmico el recambio de especies y la similitud entre las areas dan un valor
alto. Sin embargo, los valores de disimilitud medidos en el componente filogenético son
mucho menores que la disimilitud taxonémica, demostrando una relacion de similitud ain
mas fuerte entre las areas que se agrupan, considerando asi que el cladograma de areas
generado por este analisis, en donde existe una mayor relaciéon PET-SER, resuelve en mejor
manera las relaciones de areas. La filogenia de Lacertilia relativa a cada area se muestra en
el Anexo 9 (Figuras No. 26-29).

Campbell y Vannini (1989) también concluyeron que la relacion entre las areas faunisticas
forma dos agrupaciones mayores, una se compone del ensamble ((PET-(QUE-SER))-HUE
y el otro del ensamble (ZAC-JAL)-(FUE-ESC). Las relaciones de los autores se asemejan a
las relaciones obtenidas tras la reevaluacion efectuada a las areas faunisticas, siendo las
similitudes mas evidentes la cercania entre ZAC-JAL y entre la primera agrupacion que
mencionamos anteriormente (PET-QUE-SER). Cabe destacar que el area HUE se presentd
cercanamente emparentada al area FUE en este estudio, mientras que los autores lo
relacionaron con al grupo PET-QUE-SER. Esta relacion podria darse, principalmente, a la
escaza cantidad de registros al momento de realizar el estudio, pues los mismos autores
aseveran que el ensamble faunistico del &rea HUE era pobremente conocido, lo cual podria
alterar los valores obtenidos por los indices empleados. Siendo asi, la segunda parte de la
hipétesis planteada por este estudio también se cumple, ya que las relaciones de diversidad
taxondmica (alfa y beta) son congruentes con las relaciones de diversidad filogenética (alfa

y beta) para las areas faunisticas propuestas por los autores.
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Para las &reas propuestas por este estudio también se forman dos grupos mayores,
levemente similares entre ellos, que si poseen variantes entre las relaciones de sus
componentes internos (ver Figura No. 7). Ambas relaciones agrupan a las areas de la
region norte del pais (TBPn-(TBPno-TBPs)), con la diferencia que beta taxondmico las
separa completamente como una agrupacioén mayor, mientras que beta filogenético las hace
un subconjunto de una agrupacion mayor que incluye también al subconjunto TACS-TAO,
estando éstas en una direccion norte y oriente del pais. En cuanto al resto de areas que
conforman la segunda agrupacion, para beta taxondémico se forma con los subconjuntos
[((TACC-TAV)-TACS)-(TAO-VMSM)]-TBS, mientras que beta filogenético forma la
agrupacién como ((VMSM-TAV)-TBS)-TACC; observando que en ambas formas de

agrupacion existen componentes del occidente, centro y sur del pais.

La relacion para la agrupacion TBPn-(TBPno-TBPs), obtenida mediante ambas
mediciones, resalta la importancia de las especies de tierras bajas con distribucién norte,
como Anolis sagrei o A. lemurinus, las cuales proveen un elemento fundamental en la
composicion de esta agrupacion. Respecto a la unién del subconjunto TACS-TAO con esta
agrupacién en el componente beta filogenético, esta relacion podria estar respaldada por
dos sucesos. En primer lugar, los procesos fisiograficos que definen dicha region, teniendo
las tierras bajas del norte una ligera conexién con los valles ubicados en el area de la Sierra
de las Minas (Marshall, 2007). En segundo lugar, los rangos de distribucion de las especies
ubicadas en el area, teniendo en cuenta que la mayoria de especies de lagartos presentan
rangos de distribucién altitudinal relativamente amplios, pudieron dispersarse hacia los
valles a través de montafias de elevaciones medias como algunas de las presentes en la

region, como podria ser el caso de Anolis biporcatus o A. capito.

Los componentes de la cadena volcanica se asociaron con los componentes de la Sierra de
las Minas (TAV-VMSM), a su vez con la costa sur (TBS) y con las cordilleras Chuacus-
Cuchumatanes (TACC). La relacion entre TAV, VMSM, y TACC podria estar dada,
principalmente, a que las areas representan las tierras altas del pais, por tanto presentan

ensambles exclusivos de dichas areas. EIl recambio de especies podria no estar presente
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actualmente, sin embargo, siguiendo lo planteado por Savage (1966, 1982) y teniendo en
cuenta las observaciones de otros autores (como Marshal, 2007; Méndez, 2008; Schuster y
Cano, 2006), el recambio de especies pudo ocurrir durante los periodos de glaciacion.
Ademas, considerando que actualmente nos encontramos en un interglaciar, las especies
podrian haber quedado aisladas y por tanto la composicion entre los ensambles, tanto
taxondmica como genética, mantiene rasgos similares dados a dicho proceso, y por tanto su
agrupacion correspondiente. Especies como Mesaspis moreletii, Sceloporus smaragdinus o
S. taeniocnemis son caracteristicos de estas areas. La relacion del area TBS con este
ensamble se explicaria principalmente por la reciente aparicion del &rea, la cual comparte
una historia reciente con el &rea TAV, siendo esta Ultima quien ha contribuido
principalmente a la formacion del area TBS, y por tanto sus biotas mantienen rasgos
similares. Especies como Sceloporus squamosus, Aspidoscelis deppei, y Gymnophthalmus
speciosus se encuentran distribuidas en dichas areas. La filogenia de Lacertilia relativa a
cada area se muestra en el Anexo 9 (Figuras No. 30-34).

Lozupone y Knight (2005) afirman que, intuitivamente, si dos ambientes son similares,
poca adaptacion seria requerida para transferir organismos de una comunidad a otra y, en
consecuencia, la mayoria de nodos en un &rbol filogenético tendrian descendientes de
ambas comunidades y gran parte de la longitud en la rama del &rbol se compartiria. Esta
afirmacion se cumple tanto para las areas faunisticas como para las areas propuestas en el
estudio, puesto que la mayoria de las especies se comparten entre si en estas areas, siendo
muy pocas las especies realmente restringidas a una o dos regiones (como Xenosaurus
grandis, Sceloporus carinatus, o S. lundelli). Por tanto, se consideraria que todas las areas
presentan similitudes entre si, quiza leves pero lo suficientemente aceptables como para que

las especies ocurran en diferentes areas.

Adicional a ello debemos considerar la capacidad de dispersion y la adaptabilidad de estos
organismos, asi como su diversidad funcional, lo cual podria favorecer en lograr recambio
de especies entre las distintas areas (Swenson, 2012). Se debe tener presente que el estudio

fue realizado bajo un analisis inicial de distribuciones potenciales, por tanto, aunque se
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obtuvieron modelos de ajuste adecuado, algunas distribuciones potenciales podrian no
reflejar una distribucion adecuada de una especie. Recordemos también que la
megafilogenia empleada (Pyron et al., 2013) evidencié una carencia de informacion
respecto a varias especies del pais, disminuyendo el nimero de especies analizadas, lo que
podria generar resultados diferentes a una evaluacion méas completa, considerando que al
menos la mitad de las especies que si se emplearon en los analisis de agrupacion beta son

especies que poseen areas de distribucion amplias.

En la Figura No. 8 vemos la relacion de dispersion de la diversidad filogenética alfa y beta
para ambas propuestas de areas. De acuerdo a Swenson y colaboradores (2012), los valores
positivos en el eje x de la gréafica indican sobredispersion filogenética en un ensamble y los
negativos muestran agrupacion filogenética, mientras que valores positivos en el eje y
indican recambio filogenético entre los conjuntos mayor al esperado y los negativos indican
recambio menor al esperado. Los resultados nos muestran, para ambas propuestas de areas
(las faunisticas y las propuestas por este estudio), que la relacion de filodiversidad entre los
valores NRI y SES Dpw estan ligeramente correlacionados entre si, con la mayoria de los
datos encontrandose en el cuadrante superior derecho y algunos pocos en los cuadrantes
inferiores. Los conjuntos, por tanto, son principalmente filogenéticamente sobredispersos y
con amplio recambio; es decir, que cada area posee mayormente especies filogenéticamente
disimiles respecto al resto de especies que componen la misma area, existiendo siempre
algunas pocas especies filogenéticamente similares al resto, y son pocas las especies
limitadas a un &rea exclusiva, encontrandose varias especies compartidas entre diversas
areas. Los resultados de la relacion de filodiversidad entre los valores NTI y SES D
muestran que no existe correlacion entre estos valores, no hay patrones consistentes de
dispersion (alfa y beta), y por tanto tenemos conjuntos filogenéticos sobredispersos y

agrupados, asi como un recambio filogenético variable.
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El patrén de sobredispersion y recambio filogenético, mostrado principalmente por los
valores NRI y SES Dyw, sugiere que si esta ocurriendo un recambio filogenético entre las
areas. Cada area posee especies que estan distribuidas en toda la filogenia, siendo evidente
la presencia de especies compartidas al observar las filogenias de Lacertilia relativa a cada
area (Anexo 9). La interpretacion de los mecanismos de ensamblaje de las comunidades
depende de la escala espacial considerada; a nivel regional el agrupamiento filogenético de
una muestra es el resultado de procesos biogeograficos e historicos que operan también a
grandes escalas temporales, mientras que a nivel local los filtros ambientales son mas
importantes (Velasquez-Puentes & Bacon, 2016). Si se asume conservadurismo de nicho,
especies cercanamente emparentadas son mas similares en cuanto a sus requerimientos
ecologicos que especies lejanamente emparentadas (Peterson, 1999), por tanto, un patron
filogenético donde las especies en la comunidad estdn lejanamente emparentados
(sobredispersion), como el obtenido por el estudio, resaltaria el papel de la competencia
entre especies como mecanismo principal del ensamblaje, pues solo especies con
requerimientos ecoldgicos distintos podrian coexistir (\Velasquez-Puentes & Bacon, 2016).
Swenson y colaboradores (2012) también destacan que los filtros bidticos y abidticos
usualmente operan a diferentes escalas espaciales, y en particular, analisis filogenéticos de
la estructura de la comunidad suelen encontrar especies cercanamente emparentadas
coexistiendo en escalas espaciales largas, mientras que especies lejanamente emparentadas
coexisten en escalas espaciales mas finas. Por tanto, la dispersion y distribucion de las
especies de Lacertilia para el pais se debe principalmente a procesos histéricos geoldgicos y
fisiogréficos (factores abidticos), terminando de configurar su arreglo interno (los
ensambles dentro de las areas) factores bidticos como los requerimientos de las especies en

cada comunidad.

Gonzalez y colaboradores (2014) indican que los andlisis filogenéticos parecen ser un
acercamiento valioso para evaluar la importancia relativa de la huella evolutiva en los
patrones de coexistencia actuales; sin embargo, los mecanismos de coexistencia pueden ser
dificiles de inferir si la sefial filogenética en los caracteres no es considerada o cuando los

factores abioticos del ambiente son relativamente homogeneos a escalas locales. En el
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presente estudio no se evalud la sefial filogenética en los caracteres, es decir, la diversidad
funcional; por tanto, la carencia de dicho método podria generar ruido en los resultados.
Ademas, aunque sabemos que las areas del estudio difieren entre si, las barreras abidticas
entre un area y otra podrian no ser altamente significativas, considerando que algunas areas
poseen caracteristicas compartidas o similares a las de otras areas, lo cual supone filtros
abioticos flexibles en los que algunas especies pueden movilizarse, condicionando asi la
dispersion filogenética entre las areas. Una manera de mejorar los analisis empleados seria
mediante la medicion de las variables ambientales para cada una de las areas estudiadas,
limitando de forma mas precisa las areas de estudio, y junto con ello un analisis de
diversidad funcional, con lo cual se tendrian caracteres que influyan més significativamente

en la distribucion de los ensambles filogenéticos (Graham, 2008; Swenson et al., 2012).
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9. Conclusiones

Se presentan nueve areas de endemismo, las cuales mantienen similitud con las
areas faunisticas de Campbell y Vannini (1989), asi como con las propuestas de
otros autores (Méndez, 2008; Savage, 1982; Schuster y Cano, 2006), de manera que
la primera parte de la hipdtesis planteada si se cumple, existiendo concordancia
entre las areas faunisticas y las areas de endemismos obtenidas en este estudio.
Todas las propuestas evidencian relacion a procesos fisiograficos, por tanto, se
concluye que las areas de endemismo propuestas para Lacertilia en Guatemala estan

definidas principalmente por la historia geologica y fisiografica del pais.

Para la mayoria de areas, tanto la reevaluacion de areas faunisticas como para las
areas propuestas por este estudio, se observo una correlacion moderada entre la
riqueza y la diversidad alfa filogenética (rs entre 0.75-0.80; valor p < a, 0=0.05).
Conforme ascienda el numero de especies en un area, mayor serd su diversidad

filogenética.

En la reevaluacién de las areas faunisticas de Campbell y Vannini (1989) se observo
que las agrupaciones obtenidas por las medidas de diversidad beta (taxonémico y
filogenético) formaron las mismas dos agrupaciones mayores con los mismos
componentes, un componente norte-nororiente situado en el bloque Maya, y otro
componente occidente-centro-sur situado en el bloque Chortis, resaltando la
importancia de los procesos fisiograficos e historicos en la distribucion de las
especies. Asi también, las agrupaciones obtenidas en la reevaluacion de las areas

faunisticas mantienen cercana similitud con las agrupaciones dadas por los autores.

La correlacién entre diversidad alfa (riqueza taxondmica y alfa filogenético) y las
agrupaciones obtenidas por las medidas de diversidad beta (taxonomico y
filogenético), muestran que existe una concordancia entre la diversidad de las areas
faunisticas con la filodiversidad evaluada para las mismas, cumpliéndose asi la

segunda parte de la hipdtesis planteada por el estudio.
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Para las areas propuestas por este estudio se observd, mediante las medidas de
diversidad beta (taxonomico y filogenético), que se forman dos agrupaciones
mayores las cuales si presentan variacion en sus componentes internos segun la
medida empleada. Sin embargo, ambas agrupaciones demuestran que los elementos
que las conforman mantienen nuevamente una relacion con factores fisiograficos e
historicos, pues en forma general, las agrupaciones tienden una tendencia norte-
oriente y occidente-centro-sur, al igual que la tendencia general mostrada en la

evaluacion de las areas faunisticas.

La relacién de dispersion de la diversidad filogenética alfa y beta muestra, tanto
para las areas faunisticas como para las propuestas por este estudio, que los valores
NRIy SES Dyw estan ligeramente correlacionados. Esto nos indica que un patron de
sobredispersion filogenética con un recambio mayor al esperado; es decir, todas las
areas propuestas presentan especies compartidas entre ellas pero con pocas especies

hermanas ocurriendo dentro de cada una de ellas.
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10. Recomendaciones

Se recomienda ampliar los estudios de campo y los inventarios de especies,
especificamente en regiones poco estudiadas, para asi poder contrastar las
distribuciones potenciales aca modeladas y verificar si estas forman parte del nicho
real de cada especie. Asi también, se recomienda ampliar los registros de especies,
especialmente para aquellas cuya distribucion potencial no fue posible modelar, a
manera que los datos sean suficientes para ejecutar modelados de distribucion de

especies mas certeros.

Se recomienda el uso adecuado de las plataformas virtuales emergentes, como el
caso del Portal de Biodiversidad de Guatemala, la aplicacion iNaturalist, entre otros.
Estas logran captar un mayor numero de registros pues integran registros de
colecciones y de investigadores de otros paises; asi también, afiaden individuos que
solo fueron observados y que, bajo criterios especificos, si pueden considerarse con

una identificacion taxonémica precisa.

Se recomienda emplear un método diferente para la obtencion de areas de
endemismo y asi contrastar las obtenidas por PAE, teniendo el analisis de

endemicidad (NDM) como una primera opcion.

Se recomienda el uso de otra megafilogenia de Squamata o una filogenia de
Lacertilia que incluya un mayor nimero de especies registradas para el pais. La
elaboracion de una filogenia completa para el pais, o bien para la unidad
biogeografica Mesoamérica, es indispensable.

Se recomienda incluir la medicion de variables ambientales para cada éarea
estudiada, asi como un andlisis de diversidad funcional, con los cuales se

complementaria el estudio de la dispersion de la diversidad filogenética.
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e Se recomienda que se realicen méas estudios de este tipo a otros taxa, asi como
réplicas empleando diversos enfoques, con lo cual se ampliard la informacion

disponible y permitira sustentar los patrones de areas de endemismo.

e Anivel de conservacion, se recomienda enfocar el sistema actual hacia los patrones
de areas de endemismo obtenidos tanto por este como por otros estudios. Las
similitudes en los patrones de endemismo obtenidos por este estudio, asi como los
obtenidos por los diversos autores mencionados, evidencian un patron de areas de
endemismo cada vez mas sélido que podria resguardar de mejor manera la
biodiversidad del pais. Con el estudio de otros taxa se podra brindar un patrén mas
conciso de areas que denoten un valor alto de conservacion en funcion de sus

endemismos.
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Anexo 1 — Areas faunisticas de Guatemala propuestas por Campbell y Vannini (1989)
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Figura No. 9. Areas faunisticas de Guatemala y Belice, propuestas por Stuart (1943, 1956) y modificadas por
Campbell y Vannini (1989). Las &reas numeradas se refieren a: (1) area de Petén, que incluye las Montafias
Mayas (1a) y las pendientes de Sierra de Merenddn (1b); (2) area Quechiana; (3) area Serrana, dividida en
Montafias del Mico (3a), Sierra de las Minas (3b), y Sierra de Chuacus (3c); (4) area Zacapaneca, dividida en
parte media y alta del Valle de Motagua (4a), parte alta del Rio Chixoy y cuenca de Salamé (4b), y parte alta
del Rio Grijalva y occidente de Guatemala (4c); (5) area Jalapaneca; (6) area Huehueteca, dividido en las sub-
areas Chimalteca (6a), Cuchumatana (6b), y Cuilcan (6¢); (7) area Fuegana; y (8) area Escuintleca.
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Anexo 2 — Areas de endemismo de herpetofauna propuestas por Savage (1982)

Figura No. 10. Principales areas de endemismo de herpetofauna en Centroamerlca El recorte muestra las
areas para Guatemala, siendo estas: tierras bajas (0-1,500m) del norte (1) y de Yucatan (2) de la vertiente
atlantico, y del sur (6) de la vertiente pacifico; y tierras altas (>1,500m) de Centroamérica nuclear (9)
(Chiapas-México, Guatemala, El Salvador, y Honduras).

Anexo 3 — Areas de endemismo de bosques nubosos en Guatemala propuestas por Schuster

y Cano (2006)
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Figura No. 11. Areas de endemismo de bosques nubosos basadas en la distribucion de Passalidae y otros
coledpteros en Guatemala y otras areas adyacentes. El area punteada se encuentra bajo los 1,000m de altitud.
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Anexo 4 — Unidades biogeograficas de Guatemala propuestas por Méndez (2008)

Figura No. 12. Unidades biogeograficas de Guatemala: 1 Cuchumatanes (con alturas entre 1,500-3,700
metros), 1l Tierras altas e intermedias del noroeste-noreste (engloba sistemas montafiosos de la sierra del
Lacanddn, sierra de Chama, sierra de Santa Cruz y parte de las Montafias Mayas; alturas entre 150-1,500
metros), 111 Sistema de Sierra de las Minas-Chuacus (altura méxima 2,900 metros), 1V Sierra volcénica y
altiplanos centrales (las zonas semiéridas estan en | y 1V), V Tierras bajas de Petén, VI Tierras bajas del
Pacifico.
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Anexo 5 — Provincias fisiogréficas propuestas por Marshall (2007)
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Figura No. 13. Provincias fisiograficas de Centroamérica norte: Tierras altas mayas (1), plataforma de
Yucatén (2), zona de la falla del Motagua (3), frente volcénico de Chortis (4), arco delantero de Chortis (5), y
tierras altas de Chortis (6). Se observan elementos geograficos importantes las tierras bajas de Petén y
Montafias Mayas, la variedad de cordilleras que atraviesan parte del pais (Lacandona, Chama, Cuchumatanes,
Santa Cruz, Chuacus, Las Minas), las tierras altas del oeste de la placa Chortis, la Cadena Volcénica, y la
planicie costera de Guatemala.
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Anexo 6 — Principales rutas de dispersion de la herpetofauna en Centroamérica durante los
altimos dos millones de afios, segun Savage (1966)
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Figura No. 14. Principales rutas de dispersion de la herpetofauna de tierras bajas (superior) y de tierras altas
(inferior) en Centroamérica.

Fuente: Kohler, 2008
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Cuadro No. 2. Listado de las 90 especies de lagartos guatemaltecos mostrando el analisis

en que fueron empleadas.

Especie AE AF CV Especie AE AF CV Especie AE AF CV

Abronia aurita + + + ... Anolis rodriguezi + + ... Sceloporus squamosus + + +
Abronia campbelli Anolis sagrei + + Sceloporus taeniochemis + + +
Abronia gaiophantasma + Anolis sericeus + + Sceloporus teapensis + + +
Abronia matudai + + Anolis serranoi + Sceloporus variabilis + + +
Abronia meledona Anolis tropidonotus + + Phyllodactylus tuberculosus + + +
Abronia ochoteranai + Anolis uniformis + Thecadactylus rapicauda + + +
Abronia vasconcelosii + Anolis unilobatus + Marisora brachypoda* +
Celestus bivittatus + Coleonyx elegans + + Marisora unimarginata* + +

Celestus rozellae + + Coleonyx mitratus + + Mesoscincus managuae + +

Mesaspis moreletii + + + Hemidactylus frenatus + + Mesoscincus schwartzei + + +
Basiliscus vittatus + + + Gymnophthalmus speciosus ~ + + Plestiodon sumichrasti + + +
Corytophanes cristatus + + + Heloderma horridum + + Scincella assatus + + +
Corytophanes hernandesii + + Ctenosaura acanthura + Scincella cherriei + + +
Corytophanes percarinatus ~ + + + Ctenosaura flavidorsalis + Scincella incerta + +
Laemanctus longipes + + + Ctenosaura palearis + + Gonatodes albogularis + + +
Anolis biporcatus + + + Ctenosaura similis + + Sphaerodactylus glaucus + + +
Anolis bourgeaei + lguana iguana + + Sphaerodactylus millepunctatus ~ + +
Anolis campbelli + Phrynosoma asio + Aspidoscelis angusticeps + +
Anolis capito + + + Sceloporus acanthinus + + Aspidoscelis deppei + + +
Anolis cobanensis + + Sceloporus carinatus + + Aspidoscelis maslini + +
Anolis crassulus + + + Sceloporus cherriei Aspidoscelis motaguae + +
Anolis cristifer + Sceloporus chrysostictus + + Cnemidophorus lemniscatus + + +
Anolis dollfusianus + + Sceloporus formosus Holcosus chaitzami* + +
Anolis haguei + Sceloporus internasalis + + Holcosus festivus* + + +
Anolis laeviventris + + + Sceloporus lundelli + + Holcosus undulatus* + + +
Anolis lemurinus + + + Sceloporus malachiticus + Lepidophyma flavimaculatum + + +
Anolis macrophallus* + + + Sceloporus melanorhinus + + Lepidophyma mayae + + +
Anolis matudai + Sceloporus serrifer + + Lepidophyma smithii + + +
Anolis pentaprion + + Sceloporus siniferus + + Xenosaurus grandis + +

Anolis petersii ... + + Sceloporus smaragdinus ... + + Xenosaurus rackhami + +

TOTAL (de 90 especies) 84 58 67

Nota: Se modeld la distribucion potencial de las 90 especies, pero solo 84 fueron empleadas en el analisis de
endemismos (AE) debido a la escasez de datos que produjo modelados erréneos para algunas especies, 58
empleadas en el anélisis de filodiversidad (AF) debido a que la megafilogenia empleada no incluia el resto de
especies, y 67 fueron las empleadas originalmente por Campbell y Vannini (1989) (CV). Las especies
indicadas con asterisco (*) estan detalladas con una sinonimia en el estudio de Pyron y colaboradores (2013),

siendo estas: Anolis macrophallus = A. cupreus, género Marisora = Mabuya, y género Holcosus = Ameiva, y
por tanto en las filogenias mostradas adelante varia el nombre cientifico.
Fuente: Listado original (90 especies) obtenido de Acevedo y colaboradores, 2010.
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Anexo 8 — Distribucion potencial de los lagartos guatemaltecos

(* = especies excluidas en los andlisis por modelado erréneo)

Figura No. 15. Distribucién potencial de las especies de la familia Anguidae: a) Abronia aurita, b) A.
campbelli*, ¢) A. gaiophantasma, d) A. matudai, e) A. meledona*, f) A. ochoteranai, g) A. vasconcelosii*, h)
Celestus bivittatus, i) C. rozellae.

Fuente: Datos experimentales
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Figura No. 16. Distribucidon potencial de a) Mesaspis moreletii (Anguidae), de la familia Corytophanidae: b)
Basiliscus vittatus, ¢) Corytophanes cristatus, d) C. hernandesii, e) C. percarinatus, f) Laemanctus longipes,
de la familia Eublepharidae: g) Coleonyx elegans, h) C. mitratus, y de i) Hemidactylus frenatus (Gekkonidae).
Fuente: Datos experimentales
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. 17. Distribucién potencial de la familia Dactyloidae (en parte): a) Anolis biporcatus, b) A.
bourgeaei, c) A. campbelli, d) A. capito, €) A. cobanensis, f) A. crassulus, g) A. cristifer, h) A. dollfusianus, i)

A. haguei.
Fuente: Datos experimentales

Figura No
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Figura No. 18. Distribucion potencial de la familia Dactyloidae (en parte): a) Anolis laeviventris, b) A.
lemurinus, c¢) A. macrophallus, d) A. matudai, €) A. pentaprion, f) A. petersii, g) A. rodriguezi, h) A. sagrei, i)
A. sericeus.

Fuente: Datos experimentales
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Figura No. 19. Distribucion potencial de la familia Dactyloidae (en parte): a) Anolis serranoi, b) A.
tropidonotus, c¢) A. uniformis, d) A. unilobatus, de e) Gymnophthalmus speciosus (Gymnophthalmidae), f)
Heloderma horridum (Helodermatidae), y de la familia Xenosauridae: g) Xenosaurus grandis, h) X.
rackhami.

Fuente: Datos experimentales
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Figura No. 20. Distribucidn potencial la familia Iguanidae: a) Ctenosaura acanthura, b) C. flavidorsalis, c)
C. palearis, d) C. similis, e) lguana iguana, y de la familia Sphaerodactylidae f) Gonatodes albogularis, g)
Sphaerodactylus glaucus, h) S. millepunctatus.

Fuente: Datos experimentales
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Sceloporus acanthinus, c) S. carinatus, d) S. cherriei*, €) S. chrysostictus, f) S. formosus*, g) S. internasalis,
h) S. lundelli, i) S. malachiticus.
Fuente: Datos experimentales
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Figura No. 22. Distribucion potencial de la familia Phrynosomatidae (en parte): a) Sceloporus melanorhinus,
b) S. serrifer, c) S. siniferus, d) S. smaragdinus, €) S. squamosus, f) S. taeniocnemis, g) S. teapensis, h) S.

variabilis.
Fuente: Datos experimentales
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Figura No. 23. Distribucién potencial de la familia Scincidae: a) Marisora brachypoda*, b) M.
unimarginata, ¢) Mesoscincus managuae, d) M. schwartzei, e) Plestiodon sumichrasti, f) Scincella assatus, g)
S. cherriei, h) S. incerta.

Fuente: Datos experimentales
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Figura No. 24. Distribucion potencial de la familia Teiidae (en parte): a) Aspidoscelis angusticeps, b) A.
deppei, ¢) A. maslini, d) A. motaguae, e) Cnemidophorus lemniscatus, f) Holcosus chaitzami, g) H. festivus,
h) H. undulatus.

Fuente: Datos experimentales
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Figura No. 25. Distribucion potencial de la familia Teiidae (en parte): a) Lepidophyma flavimaculatum, b) L.
mayae, ¢) L. smithii, y de la familia Phyllodactylidae: d) Phyllodactylus tuberculosus, €) Thecadactylus
rapicauda.

Fuente: Datos experimentales
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Anexo 9 — Filogenia de Lacertilia que se encuentra en cada area endémica propuesta en el

estudio, incluyendo la reevaluacion de las areas faunisticas de Campbell y Vannini (1989)

(Figuras No. 26-29) y las areas propuestas por este estudio (Figuras No. 30-34)

leonyx elegans
s s

leonyx mitratus

-Sphaerodactylus glaucus
_L|:Theczdacrylus rapicauda
iemidactylus frenatus
:Lepidophyma mayae
epidophyma flavimaculatum
Wesoscincus schwartzei
lestiodon sumichrasti

Scincella assatus
-Scincella cherriei
Mabuys unimarginata

I_:Ameiva undulata
L

-Ameiva festiva

nemidophorus lemniscatus

-Abronia aurita
_‘:lgcuana iguans

tenosaura palearis
celoporus chrysostictus
-Sceloporus teapensis
celoporus lundelli
aemanctus longipes
rytophanes cristatus
asiliscus vittatus

-Anolis sagrei
-Anolis uniformis
-Anolis biporcatus
-Anolis tropidonotus

Thecadactylus rapicauds

I—Lepidophyma mayse

1 epidophyma fiavi Iat

H—Ffesriodon sumichrasti

Scincella cherriei

I Ameiva

I—Ameiva festiva
I—Mesaspis moreletii

[

-Abronia aurita

———————————————Ctenossurs palearis

-Sceloporus teapensis

r—Sceloporus malachiticus

{Sceloporus smaragdinus

-Sceloporus taeniocnemis

Anoclis crassulus

Anolis uniformis

R 3 -Anolis biporcatus
lis capito
Anolis lemurinus —Anolis capito
Figura No. 26. Filogenia de Lacertilia en las areas faunisticas a) PET y b) QUE.
Fuente: Datos experimentales
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Figura No. 27. Filogenia de Lacertilia en las areas faunisticas a) SER y b) HUE.

Fuente: Datos experimentales
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Figura No. 28. Filogenia de Lacertilia en las areas faunisticas a) FUE y b) ZAC.

Fuente: Datos experimentales
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Figura No. 29. Filogenia de Lacertilia en las areas faunisticas a) JAL y b) ESC.

Fuente: Datos experimentales
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Figura No. 30. Filogenia de Lacertilia en las areas de endemismo propuestas a) TBPno y b) TBPn.

Fuente: Datos experimentales
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Figura No. 31. Filogenia de Lacertilia en las &reas de endemismo propuestas a) TBPs y b) TACS.

Fuente: Datos experimentales
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Figura No. 32. Filogenia de Lacertilia en las areas de endemismo propuestas a) TACC y b) VMSM.
Fuente: Datos experimentales
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Figura No. 33. Filogenia de Lacertilia en las areas de endemismo propuestas a) TAO y b) TAV.

Fuente: Datos experimentales
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Figura No. 34. Filogenia de Lacertilia en el area de endemismo propuesta TBS.

Fuente: Datos experimentales
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Anexo 10 — Dispersion de la diversidad filogenética en las areas de estudio. Valores

estandarizados obtenidos mediante un modelo aleatorio de distribucién nula.

Cuadro No. 3. Valores de dispersion de la diversidad filogenética para las areas faunisticas
de Campbell y Vannini (1989).

MPD observado MNTD observado

NRI Valor p Dpw NTI Valor p Din
PET 1.27232222 0.903 0.90863975 -0.09600746 0.458 0.48126483
QUE 0.47805609 0.659 -022892288 -1.5829466 0.06 -0.7164932
SER 0.68163941 0.724 0.00733081 -0.14465376 0.437 -0.68807418
ZAC 0.96606973 0.827 0.31138925 1.29478879 0.904 0.18424408
JAL 1.63530632 0.96 0.67190342 1.03843589 0.864 -0.12799912
HUE -2.81112908 0.005 -1.79839854 -3.27431145 0.001 0.98192113
FUE -0.49631612 0.294 -0.63610656 -1.46756253 0.08 0.70495691
ESC 1.41053328 0.925 0.73200523 1.05887481 0.862 0.60655742

Fuente: Datos experimentales

Cuadro No. 4. Valores de dispersion de la diversidad filogenética para las areas propuestas
por este estudio.

MPD observado MNTD observado
NRI Valor p Dpw NTI Valor p Dnn
TBPno 0.95631557 0.827 -0.09570511 1.68702781 0.954 -0.88593194
TBPn 1.11337585 0.873 0.21858686 -0.00237405 0.505 0.99757785
TPBs 1.55477157 0.948 0.43536001 0.72334065 0.763 -0.39575941
TACS 0.74500739 0.775 -0.33604349 -1.55357706 0.063 -0.06855408
TACC -2.87628705 0.005 -1.68585274 -2.30892629 0.018 2.0862162
VMSM 1.90432776 0.975 0.60286864 0.87033794 0.811 0.10848998
TAO 1.40072972 0.922 0.15124099 -0.30942231 0.379 -0.48441107
TAV 1.63179285 0.957 0.3736746 0.06550083 0.536 0.83786431
TBS 2.23613642 0.989 1.1054078 0.48508684 0.675 1.15548938

Fuente: Datos experimentales



Jacob de Jesus Alvarez Requena

Tesista

[ /[ [
L asquez Almazan

Asesor

Dr.érgio,/érle\:{

Revisor

1 NN

Dr. Sergio Melgar

Director Escuela de Biologia

Qs

M.A. Pablo Ernesto Oliva Soto

Decano



