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ABSTRACT

The Rare Edge Hypothesis (REH) proposes that species are less abundant at the margins of their
geographic ranges. This study assessed the geographical distribution and relative abundance pat-
terns of Imantodes cenchoa in South America by integrating ecological niche modeling (MaxEnt)
and generalized additive models (GAM). MaxEnt highlighted regions of high environmental
suitability, particularly in Amazonian and Atlantic forest areas, while the GAM results indicated
that suitability does not always correspond to higher relative abundance. Some regions with
high predicted suitability, such as the southwestern Amazon moist forests, showed neutral or
negative effects on abundance. Conversely, some marginal areas revealed unexpectedly positive
abundance values. These findings suggest that unmodeled variables, such as canopy structure
or anthropogenic disturbance, may influence local population densities. By combining both
approaches, we identified ecoregions with overlooked conservation potential and emphasized
the need to go beyond suitability alone when assessing species viability. The observed spatial
patterns do not fully support either the Abundant-Center Hypothesis or the Rarity-at-the-Edges
Hypothesis, pointing instead to a more complex distribution of abundance.

Key words: Abundant Centre Hypothesis, Common Blunt-headed Snake, Paraguay, Neotropics,
Rare Edge Hypothesis.

RESUMEN

La Hipdtesis de Rareza en los Bordes (REH) propone que las especies son menos abundantes
en los margenes de sus rangos geograficos. Este estudio evalud la distribucion geogréfica y los
patrones de abundancia relativa de Imantodes cenchoa en Sudamérica mediante un enfoque
integrado que combina modelado de nicho ecoldgico (MaxEnt) y modelos aditivos generalizados
(GAM). Los resultados del modelo MaxEnt identificaron areas de alta idoneidad ambiental,
principalmente en las regiones amazonicas y bosques atlanticos, mientras que el modelo GAM
revel6 que dicha idoneidad no se traduce necesariamente en mayor abundancia relativa. Algunas
ecorregiones altamente adecuadas, como los bosques hiimedos del suroeste de la Amazonia,
presentaron efectos negativos o neutros sobre la abundancia. Por el contrario, ciertas regiones
marginales exhibieron valores positivos inesperados. Estos hallazgos sugieren que variables
no incluidas en los modelos, como la estructura del dosel o la presion antrépica, podrian estar
modulando la abundancia observada. La integracion de ambas metodologias permitié identifi-
car regiones con potencial de conservacion subestimado y refuerza la necesidad de incorporar
métricas mas alla de laidoneidad para evaluar la viabilidad poblacional de las especies. El patrén
espacial observado no apoya plenamente la Hipdtesis del Centro Abundante ni la Hipdtesis de
Rareza en los Bordes, lo que sugiere un patrén mas complejo de distribucion de la abundancia.

Palabras claves: Culebra cordelilla, Hipétesis del Centro Abundante, Hip6tesis de Rareza en los
Bordes, Paraguay, Noetrdpico.
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Introduccion

La distribucion geografica de las especies ha sido
durante mucho tiempo un tema central en biogeo-
grafia, ecologia y evolucion. Un patrén de distribu-
cion bastante estudiado en este contexto ha sido la
“Hipdtesis del Centro Abundante” (Abundant Centre
Hypothesis, ACH), que postula que las especies tien-
den a ser mds abundantes en el centro de sus rangos
coroloégicos reduciéndose la frecuencia hacia los
bordes de la distribucion (Wulff, 1950; Whittaker,
1975; Hengeveld y Haeck, 1982; Maurer, 1994). Sin
embargo, esta hipdtesis ha sido objeto de debate
debido ala variabilidad empirica observada en dife-
rentes grupos taxondmicos y ecosistemas (Sagariny
Gaines, 2002; Pironon et al., 2017). Como respuesta
a las limitaciones de la ACH, ha emergido reciente-
mente un nuevo marco conceptual conocido como
la “Hipdtesis de Rareza en los Bordes” (Rare Edge
Hypothesis, REH). Esta hipotesis propone que las
especies presentan menores niveles de abundancia
en las regiones periféricas de sus rangos geograficos,
independientemente de si el centro de abundancia
esta estrictamente en el centro geografico (Martin
et al., 2024). A diferencia de la ACH, que se enfoca
en donde se localiza el maximo de abundancia, la
REH pone el énfasis en la escasez sistematica de
individuos hacia los extremos espaciales del rango.

El reciente trabajo de Martin et al. (2024), ba-
sado en datos de ornitofauna obtenidos a través de
ciencia ciudadana, ofrece una de las primeras vali-
daciones empiricas solidas de esta hipdtesis aplicado
a aves de Norteamérica. Sus resultados revelan que
las zonas marginales presentan consistentemente
menor abundancia relativa, sin importar la forma
de cuantificacion del borde o la metodologia usada
(Martin et al., 2024). Esta interpretacion ha sido
también reforzada por Sexton (2024), quien argu-
menta que la REH ofrece un marco mas robusto y
generalizable que la clasica ACH para comprender
los limites geogréficos de las especies, dado que la
REH no exige que el punto de maxima abundancia
esté exactamente en el centro del rango, como lo
hace la ACH. Solo predice que la abundancia sera
baja en los bordes, lo cual es mas facil de observar
y comprobar en diferentes especies (Sexton, 2024).

La distribucion de Imantodes cenchoa, una ser-
piente arboricola tipicamente asociada a ambientes
selvaticos humedos, se extiende ampliamente por
América Central y del Sur (Nogueira et al., 2019),
pero sus registros en Paraguay son escasos y frag-

mentarios, especialmente en el este del pais (Cacciali
et al., 2016; Cacciali, 2024). Esta rareza local podria
interpretarse bajo el marco de la REH, dado que Pa-
raguay se sitia en el extremo sur del rango geografico
de la especie, lo que lo posiciona como una region
limitrofe o de borde, por lo tanto es esperable que la
abundancia —y en consecuencia la detectabilidad—
disminuya significativamente. En este trabajo se
pone a prueba la REH para intentar explicar la causa
de la rareza de I. cenchoa en Paraguay.

Materiales y métodos

Imantodes cenchoa en Paraguay cuenta con escasos
registros histdricos, y su presencia ha sido docu-
mentada de forma esporadica. Recientemente se
reportaron dos nuevos registros, uno de ellos en
el presente trabajo (detalles en Apéndice 1), luego
de un intervalo de 28 afos sin nuevos datos con-
firmados. En la Figura 1 se presenta un resumen
actualizado de todos los registros conocidos para L.
cenchoa en Paraguay.

Con el objetivo de analizar el patron espacial
de distribucion y abundancia de Imantodes cenchoa a
lo largo de su rango geogrifico, se recopil6 una base
de datos de ocurrencias confirmadas de la especie
a partir del estudio de Nogueira et al. (2019). Estos
datos fueron seleccionados por su amplia cobertura
y validacién taxondmica. Para Paraguay se emplea-
ron los datos de Cacciali et al. (2016) sintetizados
en la Figura 1, en donde se incorporan dos nuevos
registros, referidos por Maciel-Méndez y Subeldia
(2025) y el presente trabajo.

Para definir el area de distribucién general
de la especie, se construyé una envolvente convexa
(convex hull) a partir de los puntos de ocurrencia
registrados. Esta técnica permite generar un po-
ligono continuo que engloba todos los registros,
proporcionando una estimacién espacial sencilla
y reproducible del rango total. Se empled una téc-
nica de analisis radial mediante la construccion
de anillos concéntricos equidistantes, siguiendo el
enfoque propuesto por Sexton (2024) para estudios
de abundancia geogréfica. Se generaron anillos
concéntricos equidistantes que subdividen el rango
total en cuatro zonas clasificadas segtn cuartiles de
distancia al centro: a) Centro, b) Medio interno, c)
Medio externo y d) Borde. El ancho aproximado de
cada anillo resulté ser de 300 km, producto de esta
particion en cuartiles, y no de una decision arbitraria
o de una orientacién geografica predeterminada.
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Figura 1. Registros de Imantodes cenchoa en Paraguay, indi-
cando autor del registro y localidad.

Esta metodologia permitié6 una segmentacion
equitativa del rango sin imponer un eje direccional
(norte-sur o este-oeste), respetando la geometria del
area de distribucion. Todos los andlisis espaciales y
visualizaciones cartograficas fueron realizados utili-
zando QGIS 3.34.11, con soporte de complementos
y herramientas de analisis vectorial integradas.

La abundancia relativa en cada zona fue es-
timada como el nimero de registros de presencia
contenidos en cada anillo. Aunque los datos de
ocurrencia no representan estimaciones directas de
abundancia, son un robusto (y principal) indicador
de este parametro (He y Gaston, 2000). Se construyd
un grafico para representar el patrén de abundancia
a lo largo de los cuatro cuartiles espaciales, visuali-
zando posibles concentraciones o declives hacia los
margenes del rango. Ademas, se elabor6 un mapa de
calor (heatmap) de densidad de puntos de presencia
con el fin de observar zonas de alta concentracion de
registros. Estas visualizaciones permiten explorar la
posibilidad de ajustarse a la REH.

Dada la evidente existencia de vacios geo-
graficos en los registros de presencia, asi como la
concentracion del esfuerzo de muestreo en regiones
mas accesibles y vacios de conocimiento en el centro
de Sudamérica (Nogueira et al., 2019), se aplicé un
modelo de distribucién de especies (SDM) como
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herramienta para inferir el rango potencial de I. cen-
choa a partir de sus requerimientos ecoldgicos. Este
enfoque permite estimar areas ambientalmente ade-
cuadas que podrian estar submuestreadas o comple-
tamente ausentes en los registros actuales debido a
limitaciones logisticas, institucionales o geopoliticas,
como se ha reportado extensamente para la herpeto-
fauna neotropical, e incorpora variables ambientales
y climéticas. La modelacién ecoldgica proporciona
asi una base mas robusta para evaluar patrones de
distribucién y abundancia relativa, minimizando
la dependencia exclusiva de los datos observados,
los cuales estan sujetos a sesgos de accesibilidad,
infraestructura y actividad cientifica. Se utiliz6 el
algoritmo MaxEnt version 3.4.4 (Phillips et al., 2017)
para modelar la distribucién potencial de I. cenchoa,
empleando 545 registros de presencia y 20,000 pun-
tos de fondo generados aleatoriamente dentro del
area accesible definida por una envolvente convexa
con buffer. Se utilizaron 14 variables ambientales
continuas obtenidas de WorldClim (precipitacion,
temperatura, vapor de agua, nubosidad, altitud y
ecorregiones) (Fick y Hijmans, 2017). El modelo se
ajusto con las funciones lineal, cuadratica, producto
y bisagra, utilizando regularizacién predeterminada
y 1000 iteraciones. Se activaron las curvas de res-
puesta y el andlisis jackknife.

Como aproximacién adicional, se generdé un
modelo de distribucion utilizando el algoritmo
Bioclim (Hijmans et al., 2005), implementado en
Diva-GIS v7.5 (Hijmans et al., 2001). Este enfoque
permite estimar la idoneidad ambiental basada en
el rango de condiciones observadas en los registros
de presencia. Aunque se trata de un método mas
simple que MaxEnt, su inclusiéon permite evaluar
la consistencia de los patrones espaciales obtenidos
mediante distintos algoritmos.

Finalmente, a modo de evaluar la abundancia
relativa de I. cenchoa en funcién de factores geo-
graficos, ambientales y ecoldgicos, se emplearon
Modelos Aditivos Generalizados (GAM) (Hastie
y Tibshirani, 1990). Esta técnica es especialmente
util en estudios ecoldgicos, donde las relaciones
entre la abundancia de una especie y las variables
ambientales raramente son estrictamente lineales
(Guisan et al., 2002). Dada la estructura de los datos
basada en registros de presencia y sin un esfuerzo
de muestreo homogéneo, el uso de GAM ofrece una
aproximacion robusta que permite capturar patrones
complejos y no lineales. Para generar una variable
de abundancia relativa que pueda ser utilizada como
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variable respuesta, se agruparon los registros de I.
cenchoa segun su posicion geografica. Cada registro
corresponde a la observacion de un individuo, por
lo que se asumi6 que multiples registros en la misma
coordenada indican una mayor abundancia relativa.
Asi, se calcularon los recuentos de observaciones
unicos por combinacién de latitud y longitud deci-
mal (decimalLatitude y decimalLongitude en Apén-
dice 2), siguiendo una légica similar a la empleada
en estudios de distribucion con datos de presencia
unicamente (presence-only) (Elith et al., 2011). A
partir de esta agrupacion, se gener6 una nueva tabla
que incluye, para cada ubicacién geografica unica,
el nimero total de registros como una estimacion
de abundancia relativa (Apéndice 2). Esta tabla fue
posteriormente complementada con variables am-
bientales obtenidas por extraccion de valores raster
a cada punto, incluyendo distancia al centroide del
rango de distribucién (HubDist), datos ecorregio-
nales y variables ambientales empleadas para el
MaxEnt. Para evitar sobreajuste y colinealidad se
hizo un andlisis de correlacién de variables (exclu-
yendo Ecorregiones) con el paquete corrplot (Weiy
Simko, 2021). Los modelados de GAM se corrieron
en R, con los paquetes dplyr (Wickham et al., 2023),
ggplot2 (Wickham, 2016), gratia (Simpson, 2023),
mgcv (Wood, 2017), performance (Liidecke et al.,
2021) y tidyverse (Wickham et al., 2019).

Resultados

La totalidad de los registros de ocurrencia de L.
cenchoa se distribuyen principalmente a lo largo
de la cuenca amazénica, el escudo guayanés, Cen-
troamérica y porciones del Bosque Atlantico, y la
envolvente convexa para la especie indica una vasta
region de América Tropical, desde el sur de México
hasta el noreste de Argentina (Fig. 2). El analisis de
abundancia relativa en funcién de la distancia al
centro de distribucion revel6 un patréon altamente
asimétrico. La mayoria de los registros de I. cenchoa
se concentran en el cuartil mds externo (Borde), y
las concentraciones de registros son comparativa-
mente mas dispersos o escasos hacia el centro (Fig.
2). Particularmente notables son las acumulaciones
en el norte de Colombia, noreste de Brasil, sur de la
Amazonia occidental y regiones atlanticas del este
de Brasil, todas dentro del anillo mas externo de la
distribucion (Fig. 2).

Con un total de 645 registros, lo que representa
aproximadamente el 67.6% del total considerado,
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Figura 2. Arriba: Totalidad de los registros georreferenciados
(puntos negros) utilizados en este estudio, y envolvente convexa
(linea roja) delimitando el rango geografico total de Imantodes
cenchoa. Abajo: Clasificacion del rango en cuartiles concéntricos
de distancia al centro (Zonas: Centro, Medio interno, Medio
externo y Borde) con un mapa de calor basado en la densidad
de registros.

el Borde cuenta con mads ocurrencias que todas las
demas zonas juntas (Medio externo: 148 registros,
Medio interno: 77 registros, Centro: 84 registros)
(Fig. 3). Estos datos confirman espacialmente que
las mayores densidades de observacion se ubican
en los margenes del rango geografico de la especie,
contradiciendo no solo ala REH, sino que también
ala ACH.

El modelo presenté un AUC de entrenamiento
de 0.860 y una ganancia regularizada de 0.912, 1o que
indica un alto poder predictivo. Las variables que
mas contribuyeron al modelo fueron la precipitacion
del primer mes del afio (23%), la precipitacion anual
(15.9%) y el vapor de agua (14.2%). El area predicha
como adecuada para la especie representé entre el
24% y el 41% del area de calibracién, dependiendo
del umbral aplicado. El patron de idoneidad am-
biental sugiere una preferencia por regiones calidas,
htimedas y con alta nubosidad en el norte y centro de
Sudamérica, especificamente en Surinam, Ecuador
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Figura 3. Relacion entre la abundancia relativa de Imantodes
cenchoay la distancia al centro del rango geografico. Las cruces
indican el numero de registros observados en cada zona, y la
linea punteada representa una curva de ajuste polinomial para
evidenciar la tendencia.

y el estado de San Pablo y parte de Minas Gerais
en Brasil (Fig. 4). El modelo Bioclim mostrd areas
de idoneidad elevada principalmente en la cuenca
amazodnica, la Mata Atlantica y el norte de Sudamé-
rica, coincidiendo con los resultados obtenidos con
MaxEnt. Las regiones clasificadas como “excelente”
(percentil 20-38%) corresponden a zonas de alta
humedad y temperaturas tropicales (Fig. 4). En
definitiva, la menor probabilidad de presencia de la
especie se encuentra en el Pantanal, y en la diagonal
arida (Caatinga, Cerrado, Chaco) con mayor proba-
bilidad en bosques humedo asociados a areas coste-
ras y a zonas mas continentales, también humedas,
en el suroeste amazonico (convergencia de Bolivia,
Brasil y Pert1), Napo (norte de Perti) y Caqueta (sur
de Colombia), y una leve probabilidad en las zonas
amazonicas de Madeira-Tapajos y Tapajés-Xindu
(Fig. 4).

Los resultados de la correlacién de variables
ambientales para GAM se presentan en el Apéndice
3. El modelo aditivo generalizado (GAM) ajustado
con familia binomial negativa y funcién de enlace
logaritmica explicé un 31,8% de la desviacion total
en la abundancia relativa de I. cenchoa. Entre las
variables continuas, la distancia al centroide pre-
sentd un efecto marginalmente significativo (p =
0.0550), no lineal, lo que sugiere que la especie no
se distribuye homogéneamente respecto al centro de
su area de ocurrencia, donde la abundancia relativa
parece aumentar levemente en torno a 1500-2000
km del centro, sugiriendo mayor abundancia hacia
zonas intermedias o periféricas, pero no en los bor-
des mas extremos (Fig. 5). La precipitacion anual
mostrd un efecto suavizado altamente significativo
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(Chi* = 16.36, p = 0.0112), indicando una relacién
no lineal con la abundancia, observando un aumento
de abundancia en precipitaciones intermedias, pero
disminuye con precipitaciones mas altas (Fig. 5). En
el caso de la elevacion una relacion negativa clara: a
mayor elevacién, menor abundancia. Por su partela
curva de temperatura es casi plana, y el intervalo de
confianza es muy amplio, lo que indica que no hay
una relacion significativa clara entre temperatura
media y abundancia en este modelo. Esto sugiere
que la temperatura media por si sola no explica bien
la abundancia de la especie.

Respecto a las ecorregiones, el modelo detectd
diferencias significativas en los niveles del factor ca-
tegorico. Se observaron efectos positivos significati-
vos sobre la abundancia en las ecorregiones Matorral
xerofilo de Guajira-Barranquilla (p < 0.001), Bosque
costero de Bahia (p = 0.006), Bosques hiimedos de
Tocantins/Pindaré (p = 0.009) y las Yungas Andinas
del Sur (p = 0.003), entre otras (Fig. 6). Esto sugiere
que la abundancia relativa de I. cenchoa varia segtin
el tipo de ecosistema, favoreciendo especialmente
ciertos bosques tropicales humedos y regiones de

sabana estacional.
Discusion

El andlisis espacial de la abundancia en base al mapa
de calor para I. cenchoa revel6 un patron contrario
al predicho por la Rare Edge Hypothesis (REH).
Esta hipotesis plantea que las especies tienden a ser
menos abundantes en los margenes de sus rangos
geograficos debido a factores como la menor ade-
cuacién del habitat, el aislamiento poblacional y la
reduccion del flujo génico (Eckert et al., 2008; Pole-
chova, 2018). Sin embargo, los resultados obtenidos
muestran una mayor concentracion de registros en el
borde externo del rango, lo que sugiere un patrén de
abundancia periférica en lugar del gradiente clasico
de decaimiento hacia los margenes.

Los modelados de distribuciéon muestran
focos de habitat mas adecuado en zonas concor-
dantes con los patrones mostrados por el mapa de
calor, sugiriendo afinidad por bosques humedos.
Esto concuerda con estudios previos en donde si
bien su presencia es confirmada en bosques secos,
la mayor actividad de I. cenchoa se presenta en
bosques humedos (Rojas-Morales et al., 2014). Se
destaca su ausencia de areas abiertas (Nogueira et
al., 2019) lo cual refuerza la asociacion de la especie
con ambientes forestales, en donde se desplaza en la
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vegetacion entre los 0.5 y 2.5 m de altura (Martins
y Oliveira, 1998), por lo tanto es una especie cuyo
registro se hace principalmente mediante busqueda
activa (Frota et al., 2021).

Las altas frecuencias en la distribucion perifé-
rica de . cenchoa plantea interrogantes importantes
sobre la universalidad de la REH, especialmente en
especies tropicales ampliamente distribuidas y con
alta tolerancia ecoldgica. En lugar de una estructura
centrada, esta especie podria presentar una distri-
bucién no uniforme o multimodal, con multiples
centros periféricos de abundancia. Esta organizacion
podria reflejar regiones ecoldgicamente estables o
con condiciones histdricas favorables, como ocurre
en zonas del noreste de Brasil o Centroamérica.

Una alternativa adicional es que cada caimulo
de registros represente un linaje genético distinto, fe-
némeno observado en otras especies de distribucion
amplia (Carnaval et al., 2009). En ese escenario, las
poblaciones periféricas no estarian necesariamente
en el “borde ecoldgico’, sino en el centro de rangos

histdricos de linajes diferenciados, en cuyo caso la
REH podria seguir siendo valida en un contexto
filogeografico.

Otra posible explicacion involucra sesgos de
muestreo, ya que areas con mayor actividad cienti-
fica y ciudadana, podrian estar sobre-muestreadas
debido a su accesibilidad o concentracion de pro-
yectos. Esta asimetria en el esfuerzo de registro
puede influir en la percepcion del patrén espacial de
abundanciay debe ser considerada al interpretar los
resultados. Esto ya es remarcado para I. cenchoa por
Costaet al. (2010) para el estado de Minas Gerais en
Brasil. A pesar de estas consideraciones, el patrén
observado representa un desafio conceptual para la
REH y destaca la necesidad de incorporar enfoques
mas complejos, que consideren la heterogeneidad
ambiental, la historia evolutiva de la especie y los
vacios de muestreo.

Aunque los modelos de distribucién como
MaxEnt identifican areas con alta probabilidad de
presencia, nuestros resultados sugieren que una
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Figura 5. Efecto parcial de cada predictor sobre la abundancia relativa de L. cenchoa. El eje Y representa el efecto estimado (en una
escala centrada en 0) y el eje X representa el valor del predictor. Se muestra el nimero de registros (puntos azules) con la representacion
de la funcién suavizada (linea negra) y el intervalo de confianza al 95% (sombra gris).

elevada idoneidad ambiental no necesariamente se guay I. cenchoa estaba considerada como amenazada
traduce en mayores abundancias relativas. Si bien de extincion en una categorizacion del estado de
el modelo GAM sugiere una tendencia a la dismi- conservacion hecha por Motte et al. (2009), sin em-
nucién de la abundancia relativa de 1. cenchoa con bargo, en la ultima categorizacidn esta especie esta
el aumento de la distancia al centro del rango de considerada como con Datos insuficientes (Martinez
distribucion, este patréon no fue estadisticamente et al., 2020). Esto se debe a su baja frecuencia, mas
robusto. Ecorregiones como los bosques humedos que a un declive poblacional. Sin embargo, esta
del suroeste de la Amazonia, con alta adecuacién documentado que la mayor abundancia de esta
predicha, mostraron efectos neutros o negativos serpiente se da en dreas de bosques naturales y bien
en los modelos GAM. Ademas, se observaron altos conservados (Martins y Oliveira, 1998; Frota et al.,
niveles de abundancia en ecorregiones periféricas, 2021). Por otro lado, las poblaciones marginales son
como Yungas Andinas del Sur y Matorrales xerd- importantes para la conservacion, ya que podrian
filos de Guajira-Barranquilla, lo cual contradice representar reservorios de diversidad genética o
las predicciones tanto de la ACH como de la REH. tener un rol clave en la resiliencia adaptativa ante
Este patron ya ha sido documentado en otros estu- el cambio climatico (Hampe y Petit, 2005). En este
dios, donde la validez universal de la ACH ha sido sentido, cabe sefialar que en Paraguay esta especie
cuestionada en varios grupos taxonémicos (Sagarin esta protegida en unidades de conservacion (Cacciali
y Gaines, 2002; Pironon et al., 2017). En resumen, et al, 2015).
si bien no es concluyente que la distribucion de L La biologia, como ciencia del cambio y la di-
cenchoa se ajusta por completo a una distribucion versidad, rara vez se ajusta a reglas fijas. Si bien las
del tipo REH, definitivamente no se enmarca de lo hipdtesis estructuradas como la REH o la ACH pro-
esperado para un rango coroldgico del tipo ACH. porcionan marcos valiosos para interpretar patrones
Desde una perspectiva de conservacion, este espaciales, su aplicabilidad debe evaluarse caso por
hallazgo tiene importantes implicancias. En Para- caso, con apertura al dinamismo inherente de los
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Campos Rupestres montane savanna
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Cerrado

IMadeira-Tapajos moist forests
Araucaria moist forests

Serra do Mar coastal forests

Southern Atlantic mangroves

Dry Chaco

Bahia interior forests

Bolivian Yungas

Maranhao Babacu forests
Xingu-Tocantins-Araguaia moist forests
Purus varzea

Monte Alegre varzea

Guianan piedmont and lowland moist forests
Southwest Amazon moist forests
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Guianan savanna

Magdalena Valley montane forests
Central American dry forests
Choco-Darien moist forests

Guianan Highlands muoist forests
Jurua-Purus moist forests

Ucayali moist forests

lquitos varzea

Caatinga Enclaves moist forests
Peruvian Yungas

Eastern Cordillera real montane forests
MNapo moist forests

Western Ecuador moist forests
Llanos

Guianan freshwater swamp forests

Ecorregidn

Efecto de la ecorregion sobre la abundancia relativa

Trinidad and Tobago moist forests
Central American montane forests

. Beni savanna
Guianan moist forests

Peten-Veracruz moist forests

Solimes-Japuru moist forests
-3
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Estimacion del efecto (log)

i . Efecto estimado de la ecorregion sobre la abundancia relativa de I. cenchoa, modelado con distribucién binomial ne-
Figura 6. Efecto estimado de 1 bre la abund lativa de I h delado GAM con distrib b 1
gativa. Los puntos indican la estimacion del coeficiente en escala logaritmica para cada ecorregion, mientras que las barras representan
el intervalo de confianza al 95%. Un valor positivo indica mayor abundancia relativa en comparacion con la categoria base, mientras

que un valor negativo indica menor abundancia relativa.

sistemas naturales. La diversidad de historias evo-
lutivas, condiciones ecoldgicas y factores historicos
que influyen en la distribucién de las especies exige
una aproximacion flexible, critica y actualizada. Por
ello, es fundamental que los estudios de distribu-
cioén geografica mantengan un enfoque dinamico,
en el que los modelos no se impongan como reglas
universales, sino que sirvan como herramientas
interpretativas en constante revision.
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Apéndice 3

Resultados de andlisis de correlacion entre variables continuas
Script

# Cargar los datos

df <- read.csv("Variables_climaticas.csv", stringsAsFactors =

FALSE)

# Visualizar estructura de datos

str(df)

# Eliminar columna de abundancia

numeric_vars <- df[, sapply(df, is.numeric)]

numeric_vars <- subset(numeric_vars, select = -c(abundancia))

# Cargar libreria

library(corrplot)

# Calcular matriz de correlacion

cor_matrix <- cor(numeric_vars, use = "complete.obs")

# Visualizar

corrplot(cor_matrix, method = "color", type = "upper", tl.cex

=0.8)

# Encontrar correlaciones altas

high_corr <- which(abs(cor_matrix) > 0.7 & abs(cor_matrix)

< 1, arrind = TRUE)

unique_pairs <- unique(t(apply(high_corr, 1, sort)))

for (i in 1:nrow(unique_pairs)) {
cat(colnames(cor_matrix)[unique_pairs[i, 1]]," - ",

colnames(cor_matrix)[unique_pairs[i, 2]], "\n")

dtr6180_ann
pre.7

HubDist
¢ld6190_ann1
h_dem1

pre6190_ann1

e
€
@
o
=]
©
2

pre.10.12
£ max

. temp_med

pre.13
pre 4.6
t_min
vap

HubDist

cld6190_ann1

L 2

dtr6190_ann
o 06

frs6190_ann1
04

pre6190_ann1 02

-02

10.12
pre 04

temp_med
-06

08

Principales correlaciones altas:

temp_med y t_max: r = 0.97
temp_med y t_min: r = 0.97
pre6190_annl y pre_10_12:r = 0.88
pre_1_3ypre_4_6:1r=0.89

Grupo de variables correlacionadas  Conservar solo una

temp_med, t_max, t_min temp_med
pre6190_annl, pre_10_12 pre6190_annl
pre_1_3, pre_4 6, pre_7_9 pre_1_3

vap, temp_med temp_med
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Resumen de variables seleccionadas para el GAM

Correlacién < 0,7

Variable Descripcion

HubDist Distancia al centroide de la distribucién
temp_med Temperatura media anual
pre6190_annl Precipitacion total anual

h_deml Altitud promedio

ECO_NAME Ecorregion WWFE (variable categdrica)
Apéndice 4

Sript para R para modelo GAM
Variables continuas
# Cargar paquetes
library(tidyverse)
library(mgcv)
library(gratia)
library(performance)
# Cargar archivo CSV
data <- read.csv("Abundancia_por_coordenada.csv")
# Revisar nombres
str(data)
# Convertir ecorregion a factor
data§ECO_NAME <- as.factor(dataSECO_NAME)
# Modelado GAM
gam_model <- gam(
abundancia ~
s(HubDist, k = 10) +
s(temp_med, k = 10) +
s(pre6190_annl, k = 10) +
s(h_deml, k =10) +
ECO_NAME,
family = nb(), # Distribucion negativa binomial (para sobre-
dispersion)
data = data,
method = "REML"
)
# Resumen del modelo
summary(gam_model)
# Graficar efectos parciales (variables continuas)
draw(gam_model, residuals = TRUE)

Variables categéricas
# Cargar paquetes
library(mgcv)
library(dplyr)
data <- read.csv("Abundancia_por_coordenada.csv")
data§ECO_NAME <- as.factor(dataSECO_NAME)
gam_model <- gam(
abundancia ~ s(HubDist, k=10) +
s(temp_med, k=10) +
s(pre6190_annl, k=10) +
s(h_deml, k=10) +
ECO_NAME,
data = data,
family = nb(link = "log")
)
summary(gam_model)
library(ggplot2)
coefs <- summary(gam_model)$p.table



Principales correlaciones altas:

temp_med y t_max: r = 0.97
temp_med y t_min: r = 0.97
pre6190_annl y pre_10_12:r = 0.88
pre_1_3ypre_4_6:1r=0.89

Grupo de variables correlacionadas  Conservar solo una

temp_med, t_max, t_min temp_med
pre6190_annl, pre_10_12 pre6190_annl
pre_1_3, pre_4_6, pre_7_9 pre_1_3

vap, temp_med temp_med
Resumen de variables seleccionadas para el GAM

Correlacion < 0,7

Variable Descripcion
HubDist Distancia al centroide de la distribucion
temp_med Temperatura media anual

pre6190_annl Precipitacion total anual
h_deml Altitud promedio
ECO_NAME Ecorregion WWFE (variable categérica)

Apéndice 4
Sript para R para modelo GAM
Variables continuas
# Cargar paquetes
library(tidyverse)
library(mgcv)
library(gratia)
library(performance)
# Cargar archivo CSV
data <- read.csv("Abundancia_por_coordenada.csv")
# Revisar nombres
str(data)
# Convertir ecorregion a factor
data$ECO_NAME <- as.factor(data$ECO_NAME)
# Modelado GAM
gam_model <- gam(
abundancia ~
s(HubDist, k = 10) +
s(temp_med, k = 10) +
s(pre6190_annl, k = 10) +
s(h_deml, k =10) +
ECO_NAME,
family = nb(), # Distribucién negativa binomial (para sobre-
dispersion)
data = data,

Cuad. herpetol. 40 (1): 00-00 (2026)

method = "REML"
)
# Resumen del modelo
summary(gam_model)
# Graficar efectos parciales (variables continuas)
draw(gam_model, residuals = TRUE)

Variables categdricas
# Cargar paquetes
library(mgcv)
library(dplyr)
data <- read.csv("Abundancia_por_coordenada.csv")
data$ECO_NAME <- as.factor(data$ECO_NAME)
gam_model <- gam(
abundancia ~ s(HubDist, k=10) +

s(temp_med, k=10) +

s(pre6190_annl, k=10) +

s(h_dem1, k=10) +

ECO_NAME,
data = data,
family = nb(link = "log")
)
summary(gam_model)
library(ggplot2)

coefs <- summary(gam_model)$p.table
eco_coefs <- as.data.frame(coefs[grep("AECO_NAME",
rownames(coefs)), ])
eco_coefs$ECO_NAME <- gsub(""ECO_NAME", "",
rownames(eco_coefs))
colnames(eco_coefs) <- c("Estimate", "StdError", "zvalue",
"pvalue”, "ECO_NAME")
eco_coefs <- eco_coefs %>%
mutate(
lower = Estimate - 1.96 * StdError,
upper = Estimate + 1.96 * StdError
)
ggplot(eco_coefs, aes(x = reorder(ECO_NAME, Estimate), y
= Estimate)) +
geom_point() +
geom_errorbar(aes(ymin = lower, ymax = upper), width =
0.3) +
coord_flip() +
theme_minimal() +
labs(
title = "Efecto de la ecorregion sobre la abundancia relativa",
x = "Ecorregion”,
y = "Estimacion del efecto (log)"

)
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