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1. Resumen 
Diversos meta-análisis han demostrado que las variables abióticas tienen roles importantes 
en la delimitación de diversos patrones ecológicos. Sin embargo, en los ambientes marinos 
son pocos los grupos taxonómicos en los que se ha abordado este tema. Debido a esto, este 
trabajo analizó la capacidad explicativa de 10 variables abióticas sobre los patrones de 
distribución de 53 especies de serpientes marinas a escala global, utilizando el modelado 
correlativo de nichos ecológicos. De igual forma, se evaluó si las serpientes marinas 
responden de manera asimétrica a sus límites de tolerancia térmica inferiores y superiores. 
Los análisis se realizaron en tres niveles taxonómicos (grupo, subfamilia y género) y en dos 
resoluciones espaciales (5 y 10 minutos de arco); donde se obtuvo como resultado principal 
que la temperatura es un factor determinante para explicar los patrones de distribución de las 
serpientes marinas en los niveles taxonómicos y resoluciones espaciales analizados. 
Adicionalmente, las concentraciones de fosfato, nitrato y silicato mostraron una alta 
importancia en relación con en los niveles taxonómicos más altos. En contraste con los 
resultados, se observó que la asimetría en los límites térmicos decrece conforme se reduce el 
nivel taxonómico y aumenta la resolución espacial (10 minutos), no obstante, este resultado 
puede estar influenciado por la menor capacidad de reconocer el patrón ecológico en grupos 
con pocas especies.  

Palabras clave: Modelado de Nicho Ecológico, Variables ambientales, Límites 
geográficos, Nicho térmico, Serpientes marinas. 

  



2. Abstract 
Diverse meta-analyzes have shown that abiotic variables play important roles in the 
delimitation of various ecological patterns. However, especially in marine environments, few 
taxonomic groups have addressed this issue. Here we used correlative ecological niche 
models to analyze the ability of 10 environmental variables to explain distributional patterns 
of 53 species of sea snakes. In addition, we evaluated whether sea snakes respond 
asymmetrically in their lower and upper thermal tolerance limits. The analyzes were carried 
out at three taxonomic levels (group, subfamily, and genus) and two spatial resolutions (5 
and 10 arc minutes); Our main results showed that temperature has a high relative importance 
to explain the distribution patterns of sea snakes across the different taxonomic levels and 
spatial resolutions. As well, nitrate, phosphate and silicate concentrations had a higher 
relative importance at the highest taxonomic levels. In contrast to our first aim, it was 
observed that the asymmetry in the thermal limits decreases as the taxonomic level decreases 
and the spatial resolution increases (10 arc minutes). However, this result may be influenced 
by the lower ability to recognize the ecological pattern in groups with few species. 

Keywords: Ecological niche modeling, Environmental variables, Geographic limits, 
Thermal niche, Sea snakes 

  



3. Introducción 

Los rápidos cambios globales generados por actividades antropogénicas, han sometido a las 
especies a situaciones climatológicas sin precedentes a nivel global, lo que potencialmente 
compromete su conservación (Walther et al., 2009). Debido a esto, resulta de vital 
importancia conocer bajo qué condiciones ambientales las especies pueden distribuirse y 
establecer poblaciones (Bosch et al., 2018). Sin embargo, estimar estos atributos es complejo, 
principalmente debido a que la distribución y abundancia de las especies tienden a ser 
heterogéneas en la geografía como resultado de las capacidades fisiológicas que se 
despliegan ante diversas variaciones de los factores abióticos que ejercen presión sobre ellas; 
(Gaston y Fuller 2009; Sexton et al., 2009; Wiens 2011) pero  de manera general,  estas 
variables pueden clasificarse  en tres grupos: 1) limitantes o reguladores, que controlan las 
respuestas ecofisiológicas de las especies, 2) de perturbación, que describen las 
modificaciones históricas en la ocupación de los hábitats tanto por procesos naturales como 
antropogénicos y 3) de recursos, que representan los suministros necesarios para la 
supervivencia de los organismos (Guisan y Thuiller 2005). Sin embargo, a escalas espaciales 
amplias (>200 km), se considera a los factores limitantes o reguladores asociados con el 
clima como los más relevantes (Gillespie et al., 2008). Aunado a esto, la temperatura resulta 
la variable más estudiada y en la que se ha comprobado su efecto sobre la fisiología de los 
organismos, que determina las áreas que las especies pudieran ocupar e influye sobre los 
patrones globales de diversidad (Walther et al., 2002; Lee-Yaw et al., 2016; Stuart-Smith et 

al., 2017). 

 Recientemente se considera imperativo evaluar la importancia que ciertos predictores 
abióticos tienen sobre la distribución de las especies a través de diferentes herramientas. No 
obstante, a pesar de considerar supuestos importantes como la correlación entre los insumos 
y la capacidad de dispersión de las especies (ver Wiens et al., 2009), se ha optado por utilizar 
los Modelos de Nicho Ecológico (ENMs) para evaluar la influencia de variables abióticas de 
especies de ambientes terrestres (Colwell y Rangel 2010; Eme et al., 2014) como marinos 
(Bradie y Leung 2017; Bosch et al., 2018), ya que 1) los datos requeridos (registros de 
presencia y variables ambientales) son más fáciles de adquirir que los necesarios para 
construir las otras aproximaciones [e.g. modelos mecanísticos. (Randin et al., 2009)] y 2) 
permiten reconocer diversos patrones ecológicos, debido a que es posible incorporar y 
evaluar la influencia de diversos factores abióticos en el mismo modelo (Ashcroft et al., 
2011). Gracias a estos se ha comprobado para múltiples taxones la hipótesis de la importancia 
de la temperatura en sus distribuciones. 

 Por otra parte, a partir de la influencia de la temperatura en los procesos fisiológicos 
y ecológicos, se desarrolló el concepto “nicho térmico (NT)” (Magnuson et al., 1979), que 
de acuerdo a Gvoždík (2018) hace referencia al rango de temperatura corporal que permite 
que la especie en cuestión tenga un crecimiento poblacional positivo. La información con 
respecto a los patrones globales de los NT de diversos taxones son el resultado del meta-
análisis que resumen el nicho fundamental o el rango de tolerancia térmica de las especies 
(Sunday et al., 2012; Araújo et al., 2013). Este concepto toma importancia debido a que, en 



dichos estudios, se indica que las especies tropicales y polares terrestres, tienen NT más 
reducidos en comparación con las de climas templados (Pörtner 2001; Pörtner y Farrell 2008) 
y que existe una asimetría en la variación entre los limites inferiores y superiores entre las 
especies de un taxa, siendo mayores en los inferiores. Lo que representa que las altas tasas 
de calentamiento global comprometen la conservación de las especies (Stuart-Smith et al., 
2017). Sin embargo, dado que es necesario medir este atributo demográfico, son pocos los 
grupos taxonómicos en los cuales se han llevado a cabo estimaciones empíricas de su NT o 
se realizan en organismos ectotermos con ciclos de vida cortos como bacterias, nematodos o 
moscas de la fruta (Siddiqui y Barlow 1972; Cooper et al., 2001; Anderson et al., 2011). 

 Como resultado a estas limitaciones al aproximar el NT, tres estimaciones indirectas 
han sido utilizadas en otras especies: 1) la aproximación “reaction norm”, la cual se basa en 
mediciones de dependencia termal en  diferentes rasgos de desempeño e historia de vida 
(Carrière y Boivin 2001; Blank et al., 2004; Pörtner et al., 2010), 2) la aproximación 
“optimality”, en donde el nicho térmico se estima de acuerdo con la temperatura corporal 
mantenida por los individuos expuestos a un gradiente térmico bajo condiciones controladas 
en laboratorio (Magnuson et al., 1979; Kearney y Porter 2004; Magnuson 2010), y 3) a través 
de “modelos correlativos”, en los que se caracteriza el rango de temperatura a partir de 
variables climáticas y registros en donde se ha observado a la especie (Quintero y Wiens 
2013; Descombes et al., 2015; Gaüzère et al., 2015). Siendo esta última aproximación, la 
alternativa más viable para estudiar algunos grupos taxonómicos. No obstante, la extensión 
de este patron hacia ambientes marinos sigue siendo poco estudiada, al igual que las 
implicaciones que esta hipótesis pudiera tener sobre la conservación de las especies, debido 
a que solo se ha evaluado en depredadores marinos, especies de aguas poco profundas y 
mejillones (Nishizaki et al., 2015; Stuart-Smith et al., 2017; Grady et al., 2019), dejando 
grupos muy poco estudiados como es el caso de las serpientes marinas. 

 Las serpientes marinas son un grupo ecológicamente diverso de la clase Sauropsida 
que incluye dos subfamilias, Hydrophiinae (serpientes marinas verdaderas) y Laticaudinae 
(kraits marinos), con alrededor de 75 especies ampliamente distribuidas en las regiones 
tropicales y subtropicales de los océanos Índico y Pacífico (Guinea 2013; Uetz et al., 2016). 
La mayoría de la literatura sobre el grupo se centra en estudios sobre su toxicidad, relaciones 
filogenéticas y de evolución (Udyawer et al., 2018), pero trabajos más recientes han utilizado 
modelos de distribución de especies (SDMs) para identificar áreas de idoneidad de hábitat de 
algunas especies para definir estrategias de conservación y manejo a escala regional 
(Udyawer et al., 2020). Sin embargo, a la fecha no existe información sobre los factores que 
determinan su distribución, ni la asimetría de sus límites térmicos, por lo que en esta 
investigación se utilizaron ENMs como base para evaluar la capacidad explicativa de las 
variables ambientales que afectan los patrones de distribución de las serpientes marinas a 
escala global. Asimismo, se evaluó si existe asimetría en la dispersión de sus límites térmicos 
inferiores y superiores. Los resultados obtenidos aportan un mayor entendimiento sobre los 
fenómenos biogeográficos que determinan los patrones de distribución en este grupo, así 
como permite inferir la vulnerabilidad del grupo ante escenarios futuros de calentamiento 
oceánico.  



4. Antecedentes 

4.1. Biología, historia natural y taxonomía 

Las serpientes marinas son reptiles de la clase Sauropsida adaptadas a ambientes marinos. La 
característica diagnóstica más común de la especie es su cola en forma de remo aplanado 
verticalmente, que no se encuentra en ningún otro tipo de serpiente terrestre o acuática 
(Rasmussen et al., 2011). El grupo está compuesto por dos subfamilias: Hydrophiinae, la 
cual comprende a las llamadas verdaderas serpientes marinas (~70 especies) y Laticaudinae, 
que incluye a siete especies de los llamados kraits marinos. En conjunto todo el grupo está 
representado por 18 géneros (Uetz et al., 2016) sin embargo, el estatus taxonómico de éstos 
permanece bajo revisión y actualmente no existe un acuerdo general en la comunidad 
científica (Rasmussen et al., 2011).  

 En relación a su origen, se considera que las dos familias evolucionaron de diferentes 
linajes terrestres de la familia Elapidae (siendo Laticaudinae la más ancestral) por lo que no 
comparten un ancestro común (Lillywhite et al., 2018). Los kraits marinos pertenecen a un 
linaje marino más cercano a los elápidos terrestres de Australasia (Lukoschek y Keogh 2006; 
Lee-Yaw et al., 2016; Ukuwela et al., 2016), mientras que el ancestro terrestre más reciente 
(ovíparo), vivió aproximadamente hace 26 a 14 millones de años y el clado vivíparo de las 
verdaderas serpientes marinas divergió aproximadamente hace 8 a 6 millones de años 
(Sanders et al., 2008; Lee-Yaw et al., 2016). La mayoría de los eventos de especiación 
ocurrieron durante los cambios del nivel del mar que generaron y redujeron barreras entre las 
cuencas marinas durante los últimos 2.5 millones de años (Ukuwela et al., 2016). Por lo tanto, 
las serpientes completamente marinas son el resultado de una radiación reciente y rápida, 
además de una transición evolutiva de la tierra al mar (Lillywhite et al., 2018).  

 Con respecto a su biología, las serpientes marinas tienen ciclos reproductivos 
sincrónicos entre machos y hembras, reproduciéndose cada segundo año y con un número de 
crías que incrementa de acuerdo al tamaño de la hembra (Karthikeyan y Balasubramanian 
2008; Brischoux et al., 2009). La mayoría de las especies se alimentan de peces de fondo o 
sedentarios, aunque se han encontrado a algunas con preferencias hacia los huevos de peces, 
crustáceos y moluscos, así como en la subfamilia Laticaudinae se ha encontrado en arrecifes 
una preferencia hacia las anguilas (Voris 1972; Voris et al., 1978; Voris y Voris 1983; 
Karthikeyan y Balasubramanian 2008). 

4.2. Distribución 

Las serpientes marinas se encuentran en aguas tropicales y subtropicales de los océanos 
Índico y Pacifico desde la costa este de África hasta el golfo de Panamá (Lillywhite et al., 
2018). La mayoría de las especies se concentran en el archipiélago malayo, el mar de la China 
meridional y las regiones australianas e indonesias, sin embargo, estas presentan una 
considerable variación en su número y composición (Lillywhite et al., 2018). Las serpientes 
suelen encontrarse en las placas continentales del océano, siendo Hydrophis platurus la única 
especie pelágica y de mayor rango [desde las aguas costeras de África oriental a lo largo de 



las costas del sur de Asia hasta Japón, Australia y de las islas del Pacífico occidental hasta el 
este de las Américas (Dodd 2016)]. Se resalta como excepción el caso de H. platurus, ya que 
no existe a la fecha información detallada acerca de su distribución y abundancia de las 
serpientes marinas (Rasmussen et al., 2011).  

4.3.  Conservación 

Los reptiles tropicales han sido menos estudiados en comparación a las especies de zonas 
templadas y los organismos marinos se encuentran menos estudiados que los terrestres, 
debido a que habitan en lugares menos accesibles y observables. Consecuentemente, pocos 
estudios de campo han tenido como objeto de estudio a las serpientes marinas, especialmente 
con respecto a su ecología e historia natural. Esto puede deberse, por un lado, a que el medio 
marino impone limitaciones a los observadores y por otro, a que los rasgos de la historia de 
vida de las serpientes marinas no son fácilmente observables y requieren métodos específicos 
(Dodd 2016). 

 Esta falta de información tiene como consecuencia dos grandes problemas: 1) la 
indiferencia cultural de las comunidades locales acerca de los problemas de conservación de 
este grupo, considerando la explotación comercial de ciertas especies en cualquiera de sus 
formas (aprovechamiento de veneno, piel, sangre, órganos y como alimento), y 2) la falta de 
representatividad en las listas de protección de la Convención sobre el Comercio 
Internacional de Especies Amenazadas de Fauna y Flora Silvestres (CITES; incluso las 
especies con las que se cuenta con mayor información). Con respecto a la afectación por su 
explotación comercial, este problema ha sido documentado al menos desde 1934 en las 
Filipinas (Punay 1975), al igual que en Australia, Japón, Taiwán, Tailandia y Vietnam (Mao 
y Chen 1980; Bussarawit et al., 1989; Bacolod 1990; Gopalakrishnakone 1994; Ward y 
Research 1996; Heatwole 1997). Estudios recientes reportan que alrededor de 220,000 
individuos son capturados anualmente en el golfo de Tailandia (Van Cao et al., 2014), sin 
embargo, la extracción pesquera de las serpientes marinas en los océanos Índico y Pacífico 
no se encuentra reportada en la literatura y no se encuentra regulada por los gobiernos locales 
(Dodd 2016). Por ello, esta situación no puede ser evaluada por organizaciones como CITES 
ocasionando que especies de los géneros Laticauda e Hydrophis hayan sido explotados hasta 
el punto de poner sus poblaciones en peligro de extinción (Van Cao et al., 2014). 

 Debido a estas problemáticas, resulta importante la obtención de información acerca 
de la biología, distribución, estados poblacionales, conectividad poblacional, áreas de 
alimentación y estado del hábitat de cada especie. Asimismo, es importante conocer factores 
referentes a la pesquería y comercialización tales como individuos capturados anualmente y 
tasas de mortalidad por captura, con la finalidad de poder dirigir a la comunidad científica y 
gubernamental a cuestiones fundamentales para el grupo, a fin de elaborar planes de 
conservación y de manejo efectivos. Toda esta información debe analizarse en el marco de 
los problemas globales de contaminación y degradación de hábitat para poder garantizar la 
conservación de las serpientes marinas (Dodd 2016). 

 



 

4.4.  Modelado de nicho ecológico 

El modelado del nicho ecológico es un conjunto de herramientas que permiten analizar los 
factores ecológicos que limitan la distribución y abundancia de las poblaciones de 
determinada especie. Información que, analizada por distintos tipos de algoritmos, posibilita 
proyectar a nivel geográfico el área potencial que podría ocupar una especie (Qiao et al., 
2013). Para Soberón y Nakamura (2009) el propósito del modelado de nicho ecológico y de 
distribución, es identificar los sitios adecuados para la supervivencia de las poblaciones de 
una especie a partir de registros georreferenciados, conociendo un conjunto de variables 
ambientales que los caracterizan.  

 Sin embargo, al utilizar los modelos correlativos, se tienen que considerar ciertos 
supuestos intrínsecos como: 1) la correlación, en donde se asume que los insumos están 
correlacionados con las preferencias ambientales de las especies, 2) el equilibrio ambiental, 
el cual  considera que la especie se encuentra en equilibrio con el ambiente y por lo tanto, los 
registros  colectados  no están en los márgenes de tolerancia sino en los óptimos ambientales, 
3) la dispersión, que considera que la especie tiene la capacidad de dispersarse a los 
ambientes óptimos, 4) las interacciones bióticas, donde las relaciones de los organismos se 
encuentran implícitas en los modelos y 5) el conservadurismo de nichos, es decir, donde se 
asume que los nichos se conservan a través del tiempo,  que  permite estimar con datos 
históricos el nicho ecológico de la especie (ver Wiens et al., 2009). A pesar de que esta 
aproximación cuenta con supuestos y limitaciones importantes, es vista como una las 
alternativas más viables para estudiar algunos grupos taxonómicos, ya que este método 
permite reconocer diversos patrones ecológicos, que incorporan y evalúan factores abióticos 
(Ashcroft et al., 2011). Esta cuestión ha dado como resultado diversos estudios que han 
utilizados modelos correlativos como herramienta para evaluar hipótesis biogeográficas 
(Addo-Bediako et al., 2000; Sunday et al., 2012; Araújo et al., 2013; Eme et al., 2014; 
Crowe-Riddell et al., 2019).  

 Particularmente en serpientes marinas, en trabajos recientes se han utilizado SDMs 
para identificar áreas de idoneidad de hábitat para algunas especies que ayudan a definir 
estrategias de conservación y manejo a escala regional (Udyawer et al., 2020). A la fecha, no 
existe información sobre los factores que determinan su distribución, ni sobre sus límites 
térmicos, pero este trabajo pretende llenar los vacíos de información acerca de la biología y 
ecología del grupo ya que los resultados obtenidos aportarán un mayor entendimiento sobre 
los fenómenos biogeográficos que determinan los patrones de distribución en este grupo, así 
como dilucidar su vulnerabilidad ante escenarios futuros de calentamiento oceánico.  



5. Justificación e importancia 

La relevancia del presente estudio radica en que este es el primer trabajo que brinda 
información sobre la distribución de todo el grupo taxonómico de las serpientes marinas a 
una escala global, así como de la caracterización de las variables que limitan dicha 
distribución. De igual forma, se prueban hipótesis ecológicas de distribución validadas en 
diferentes grupos marinos, pero que no han sido aplicadas en este grupo biológico con 
anterioridad. 

 Finalmente se considera que, con base en los resultados obtenidos, se presenta 
información novedosa, realizada con métodos actuales, siendo esta de vital importancia para 
la comprensión del grupo. Posteriormente el conocimiento generado servirá para probar 
hipótesis filogeográficas y evolutivas, al igual que los resultados podrían ser integrados en 
un análisis de la generalidad de dichas hipótesis. Finalmente, las estimaciones de 
distribución, los factores limitantes de estas y los límites térmicos pueden ser útiles para otras 
líneas de investigación como en el manejo y la conservación.  



6. Preguntas e hipótesis 

6.1.1 Pregunta 1 

¿Es la temperatura superficial y/o bentónica del mar la variable con mayor contribución para 
explicar la distribución de las serpientes marinas a escala global? 

6.1.2 Hipótesis 1 

La temperatura superficial y/o bentónica del mar será la variable con mayor importancia 
relativa para explicar la distribución de las serpientes marinas, ya que el clima suele ser un 
factor limitante en los rangos geográficos de las especies a escala espacial gruesa (Pearson y 
Dawson 2003; Araújo et al., 2013; Stuart-Smith et al., 2017). 

6.2.1 Pregunta 2 

¿Es asimétrica la variación entre los límites térmicos inferiores y superiores entre las especies 
del grupo de serpientes marinas?  

6.2.2 Hipótesis 2 

Las variaciones de los límites térmicos se comportarán de manera asimétrica siendo mayores 
los límites inferiores que los límites superiores debido a que ha sido ampliamente probado 
en taxones terrestres (Sunday et al., 2012; Araújo et al., 2013; Sandblom et al., 2016) y 
algunos grupos marinos (Nishizaki et al., 2015; Stuart-Smith et al., 2017; Grady et al., 2019). 

  



7. Objetivos 

7.1. Objetivo general 

 Determinar los predictores con mayor importancia relativa para explicar la 
distribución de las serpientes marinas, así como analizar la asimetría en los límites térmicos 
de su nicho a escala global. 

7.2. Objetivos particulares 

 Evaluar la importancia relativa de variables ambientales para explicar la distribución 
de las serpientes marinas a escala global. 

 Estimar los límites de tolerancia térmica de las serpientes marinas a escala global y 
analizar la hipótesis de asimetría de nicho. 

  



8. Metodología  

8.1. Datos biológicos 

Se realizó una búsqueda de registros de presencia con coordenadas geográficas para todas las 
serpientes marinas en las plataformas Global Biodiversity Information Facility (gbif.org), 
VertNet: Distributed databases with backbone (vertnet.org), Ocean Biogeographic 
Information System (obis.org), Atlas of Living Australia (ala.org.au), Online Zoological 
Collections of Australian Museums (ozcam.org.au) y el portal de datos abiertos UNAM 
(datosabiertos.unam.mx). Los datos de cada especie se integraron en una sola base y fueron 
depurados para eliminar registros duplicados, inciertos (e.g. posibles errores taxonómicos, 
registros fuera de la distribución conocida del grupo), y con errores evidentes (e.g. registros 
en ambientes terrestres). Adicionalmente, se utilizó la paquetería GridSample (Thomson et 

al., 2017) en R versión 4.0.3 (R-Core-Team 2013) para minimizar el sesgo de los datos hacia 
ambientes más intensamente muestreados. Finalmente, estos datos procesados conformaron 
la base “occ_joint” y fueron divididos en dos conjuntos diferentes: uno se utilizó para la 
calibración de los modelos (“occ_train”) y el otro para su evaluación (“occ_test”). 

 Para minimizar problemas de precisión y variabilidad de los modelos en las especies 
con menos de 25 localidades (Shcheglovitova y Anderson 2013), definimos particiones a 

priori en la paquetería ENMeval debido a que provee mayor flexibilidad para las pruebas 
espacialmente independientes de validación cruzada (Muscarella et al., 2014), aumentando 
la proporción para la evaluación mientras mayor era nuestro set de datos, de acuerdo a la 
mejora en el desempeño y confiabilidad de los modelos de aprendizaje de máquina cuando 
se tiene mayor cantidad de datos para la evaluación (Reitermanova 2010; Nguyen et al., 
2021). En las especies en las que se obtuvo entre 5-9 registros se utilizó el 80% de los datos 
para la calibración y 20% para la evaluación, debido a que es una proporción comúnmente 
utilizada como una alternativa viable en ENMs (Lozier et al., 2009; Abdel-Dayem et al., 
2012; Mullins et al., 2013). En aquellas en las que se obtuvo entre 10-24 registros, se utilizó 
el 70% para la calibración y el 30% para la evaluación debido a que es una partición 
comúnmente utilizada en el ENMs y que mantiene un buen desempeño de modelos de 
aprendizaje de maquina (Schmidt et al., 2008; Taghizadeh-Mehrjardi et al., 2015; Gholamy 

et al., 2018; Nguyen et al., 2021). Por último, en las especies en las que se obtuvo ≥ 25 
registros se usó la función “checkerboard1” de la paquetería ENMeval, que divide el total de 
ocurrencias en 2 conjuntos (“bins”) usando un patrón de tablero de ajedrez a lo largo de la 
extensión del estudio y separando los registros según su posición en el tablero. Las especies 
con < 5 registros no fueron incluidas en el análisis para evitar realizar inferencias arriesgadas 
con bajo tamaño de muestra (Brown 2014). 

8.2. Variables ambientales 

Se descargaron 40 variables ambientales pre-procesadas en formato raster que son 
comúnmente utilizadas en el modelado espacial en ambientes marinos y estas se obtuvieron 
a partir de los repositorios globales Bio-Oracle (Assis et al., 2018) y MARSPEC (Sbrocco y 
Barber 2013). Dado que la resolución de celda mínima de las variables en el primer 



repositorio es de 5 minutos de arco (∼ 10 km2) y en el segundo por defecto es de 30 segundos 
de arco (∼ 1 km2), se re-muestrearon las últimas para mantener la misma resolución espacial 
entre ambos repositorios. Posteriormente, se re-muestrearon ambos repositorios a una 
resolución de 10 minutos de arco (∼ 20 km2) para evaluar si los resultados son dependientes 
de la escala (Connor et al., 2019). Finalmente, en ambas resoluciones las variables fueron 
clasificadas en cinco grupos en función del repositorio y la profundidad: 1.- “Bsurf” (Bio-
Oracle superficial), 2.- “Bma” (Bio-Oracle bentónico máximo), 3.- “Bme” (Bio-Oracle 
bentónico medio), 4.- “Bmi” (Bio-Oracle bentónico mínimo) y 5.- “Msurf” (MARSPEC 
superficial). 

 Para cada especie las variables fueron recortadas en primera instancia con base en un 
polígono que representa una hipótesis de su accesibilidad histórica (área M; sensu Soberon y 
Peterson 2005). Se construyó el polígono con base en la intersección entre los registros de 
presencia de la especie en cuestión y las provincias biogeográficas marinas del mundo 
(Spalding et al., 2007). También, utilizando criterios basados en su probable dispersión se 
incorporó en el sistema de información geográfica datos sobre las corrientes oceánicas 
(https://earth.nullschool.net/#current/ocean/surface/currents/patterson). Después, las 
variables fueron recortadas nuevamente seleccionando únicamente las áreas dentro de la M 
que han sido muestreadas. Finalmente, para disminuir la colinealidad y dimensionalidad de 
las variables, se eliminaron para cada especie, en los cinco grupos, las variables que tuvieran 
una correlación de Pearson por pares >0.8 (Mateo et al., 2013; Feng et al., 2019). 

8.3. Modelos de nicho ecológico 

Se utilizó el algoritmo MaxEnt 3.4.1 (Phillips et al., 2006) en la paquetería kuenm (Cobos et 

al., 2019) para modelar los nichos ecológicos de las serpientes marinas. Se construyó una 
serie de modelos candidatos con la base “occ_train” de cada especie al variar combinaciones 
en la configuración y los parámetros del algoritmo. Las combinaciones incluyeron siete tipos 
de respuesta (features): “l”, “q”, “p”, “lq”, “lqp”, “lp”, y “qp”, donde “l” es lineal, “q” es 
cuadrático, y “p” es producto; así como ocho diferentes multiplicadores de regularización 
(RMs): 0.10, 0.25, 0.50, 0.75, 1, 2, 3 y 4. En total, se construyeron 29,680 modelos candidatos 
(53 especies × 2 resoluciones × 7 features × 8 RMs × 5 grupos de variables). 

 Posteriormente se evaluaron todos los modelos candidatos de cada especie con su 
respectiva base “occ_test”. A partir de estas evaluaciones se obtuvo un subconjunto de 
modelos por especie que cumplieron en orden jerárquico tres criterios: 1) significancia 
estadística, donde se retuvieron aquellos modelos que fueron mejores de lo esperado por el 
azar, dependiendo de la proporción de réplicas bootstrap con cocientes de área bajo la curva 
(AUC) >1 de acuerdo a la prueba de la ROC parcial (Peterson et al., 2008), 2) capacidad 
predictiva, donde se seleccionaron aquellos modelos con significancia estadística, que 
además fueron capaces de predecir más del 90% de los registros de evaluación (e.g. modelos 
con una tasa de omisión –OR– menor que 0.10), y 3) complejidad, que  utilizó el criterio de 
información de Akaike corregido para muestras pequeñas (AICc) que  conservaron los 
modelos con mejor ajuste y menor número de parámetros; modelos con valores AICc 
menores a 2 unidades (Warren y Seifert 2011; Radosavljevic y Anderson 2014). 



 Con las combinaciones de parámetros que cumplieron los tres criterios de evaluación 
(Material suplementario 1), se construyó un conjunto final de modelos usando la base 
completa (“occ_joint”) bajo la funcionalidad bootstrap de MaxEnt realizando 10 réplicas. En 
este procedimiento se dividieron nuevamente los registros en 80% para entrenamiento y 20% 
para evaluación; se definió como formato de salida Cloglog y se emplearon 10,000 puntos 
de "background". Se obtuvo la mediana y el rango de las réplicas en las que el algoritmo 
utilizó correctamente las funciones, de manera que se pudo representar en un mapa final la 
consistencia y variación en la estimación de idoneidad predichas por el algoritmo. 

8.4. Importancia relativa de las variables ambientales 

Las variables ambientales se clasificaron en diez grupos que resumen su identidad. Por 
ejemplo, el grupo “Temperatura (Tem)” incluyó a siete variables que representan la mediana 
de los valores promedio, máximos y mínimos de la temperatura superficial y bentónica del 
mar (Cuadro 1). Para cada grupo se calcularon las medianas del porcentaje de contribución 
(PC) y la permutación de la importancia (PI) de las réplicas que conservamos (valores crudos 
y por especie se encuentran incluidos en el Material suplementario 2). Finalmente, para 
representar la importancia relativa se utilizó el promedio entre PC y PI (Anadón et al., 2015; 
Becerra-López et al., 2020) y la representatividad de las variables (i.e. cantidad de veces que 
cierta variable fue utilizada en la construcción de modelos finales). De igual forma, para 
evaluar la consistencia a través de los niveles taxonómicos. Se realizó todo el procedimiento 
para todo el grupo, subfamilia y género (18 en total). 

 Posteriormente, las variables se separaron en dos grupos (alta importancia relativa y 
baja importancia relativa) con base en los umbrales naturales de Jenks calculados con la 
función getJenksBreaks de la paquetería “BAMMtools” (Rabosky et al., 2014). A nivel 
taxonómico de género, debido a la cantidad de especies dentro de cada grupo, únicamente se 
reportó la variable con mayor importancia. Adicionalmente, para evaluar la consistencia de 
cada par de la misma variable entre resoluciones espaciales, se realizó una prueba no 
paramétrica Kruskal-Wallis (Kruskal y Wallis 1952) o un ANOVA de dos vías según 
correspondiese a la distribución de los datos. No obstante, debido a la menor cantidad de 
información, este análisis no se realizó usando la información correspondiente al nivel 
taxonómico de género.  

Cuadro 1. Grupo de variables con la descripción de las variables individuales que la 
conforman 

Variable Código Descripción de variables 
Calcita Cal Concentración de calcita superficial 
Velocidad  
de las  
corrientes 

Cvel Promedio superficial de la Velocidad de las corrientes, 
Promedio de la profundidad bentónica máxima de la Velocidad 
de las corrientes, 
Promedio de la profundidad bentónica media de la Velocidad de 
las corrientes, 
Promedio de la profundidad bentónica mínima de la Velocidad de 
las corrientes 



Oxígeno  
molecular  
disuelto 

Doxy Promedio superficial del Oxígeno molecular disuelto, 
Promedio de la profundidad bentónica máxima del Oxígeno 
molecular disuelto, 
Promedio de la profundidad bentónica media del Oxígeno 
molecular disuelto, 
Promedio de la profundidad bentónica mínima del Oxígeno 
molecular disuelto 

Hierro Iro Promedio superficial de la concentración de Hierro, 
Promedio de la profundidad bentónica máxima de la 
concentración de Hierro, 
Promedio de la profundidad bentónica media de la concentración 
de Hierro, 
Promedio de la profundidad bentónica mínima de la 
concentración de Hierro 

Nitratos Nit Promedio superficial de la concentración de Nitratos, 
Promedio de la profundidad bentónica máxima de la 
concentración de Nitratos, 
Promedio de la profundidad bentónica media de la concentración 
de Nitratos, 
Promedio de la profundidad bentónica mínima de la 
concentración de Nitratos 

pH pH pH superficial 
Fosfatos Pho Promedio superficial de la concentración de Fosfatos, 

Promedio de la profundidad bentónica máxima de la 
concentración de Fosfatos, 
Promedio de la profundidad bentónica media de la concentración 
de Fosfatos, 
Promedio de la profundidad bentónica mínima de la 
concentración de Fosfatos 

Salinidad Sal Promedio superficial de salinidad, 
Promedio de la profundidad bentónica máxima de salinidad, 
Promedio de la profundidad bentónica media de salinidad, 
Promedio de la profundidad bentónica mínima de salinidad, 
Promedio anual de salinidad superficial del océano, 
Salinidad superficial del océano del mes con menor salinidad, 
Salinidad superficial del océano del mes con mayor salinidad 

Silicatos Sil Promedio superficial de la concentración de Fosfatos, 
Promedio de la profundidad bentónica máxima de la 
concentración de Fosfatos, 
Promedio de la profundidad bentónica media de la concentración 
de Fosfatos, 
Promedio de la profundidad bentónica mínima de la 
concentración de Fosfatos 

Temperatura Tem Promedio superficial de temperatura, 
Promedio de la profundidad bentónica máxima de temperatura, 
Promedio de la profundidad bentónica media de temperatura, 



Promedio de la profundidad bentónica mínima de temperatura, 
Promedio anual de temperatura superficial del océano, 
Temperatura superficial del océano del mes más cálido, 
Temperatura superficial del océano del mes menos cálido 

 

8.5. Análisis de los límites del nicho térmico 

Se extrajeron los valores de temperatura máxima, media y mínima de los cinco conjuntos de 
variables asociados a cada registro de presencia de cada especie a 5 y 10 arcos de minutos de 
resolución espacial. En el caso de MARSPEC, se utilizó la temperatura superficial del mes 
más cálido para representar la temperatura máxima y la temperatura superficial del mes 
menos cálido para representar la temperatura mínima (las curvas de respuesta de las variables 
se presentan en el material suplementario 3). Finalmente, con los valores mínimos y máximos 
de cada especie, se realizó la prueba no paramétrica Fligner-Killeen (Fligner y Killeen 1976) 
para evaluar la homogeneidad de variancias entre los límites inferiores y superiores para cada 
par de conjunto en cada medida de temperatura (5 conjuntos × 3 temperaturas x 2 
resoluciones). Este procedimiento también se realizó a nivel taxonómico de subfamilia y de 
género. No obstante, en éste último nivel únicamente se realizó el análisis en aquellos grupos 
que contuvieran más de una especie.  



9. Resultados 

En total se obtuvieron 5,074 registros únicos pertenecientes a 53 especies de serpientes 
marinas (70.66% de la riqueza taxonómica del grupo). A nivel de subfamilia se tuvo una 
representatividad del 69.11% de las especies de Hydrophiinae y 85.71% para Laticaudinae. 
Los 18 géneros reconocidos por el grupo estuvieron representados en los análisis por al 
menos una especie. 

  El 41.50% de las especies tuvieron más de 25 registros, 32.07% entre 10-24 registros, 
mientras que el 26.41% tuvo entre cinco y nueve registros (Cuadro 2). La mayoría de los 
registros de las especies estuvieron distribuidos en el océano Indo-Pacífico, siendo H. 

platurus la única especie con representatividad en el Pacífico del nuevo mundo (Fig. 1). 

Cuadro 2. Resumen de los insumos y evaluaciones del modelado de nicho ecológico. TOc 
= Registros de presencia totales, FOc = Registros de presencia depurados, M5 = Número de 
modelos finales a 5 minutos de resolución espacial, M10 = Número de modelos finales a 10 
minutos de resolución espacial, AUCr5 = Mediana del cociente del AUCr a 5 minutos de 
resolución espacial, AUCr10 = Mediana de AUCr a 10 minutos de resolución espacial, 
OR5 = Mediana de tasa de omisión a 5 minutos de resolución espacial, OR10 = Mediana de 
tasa de omisión a 10 minutos de resolución espacial. * indica un error de omisión >10% 

Género Código TOc  FOc    M5    M10    AUCr5     AUCr10 OR5 OR10 

Acalyptophis Aca_per 325 174 1 1 1.66 1.41 0.09 0.12* 

Aipysurus Aip_apr 22 14 7 4 1.87 1.88 0 0 

Aipysurus Aip_dub 287 128 5 1 1.71 1.67 0.1 0.1 

Aipysurus Aip_eyd 452 205 1 1 1.8 1.88 0.08 0.09 

Aipysurus Aip_fol 17 8 12 1 1.83 1.86 0 0 

Aipysurus Aip_fus 33 14 2 4 2 1.91 0 0 

Aipysurus Aip_lae 1281 385 1 2 1.75 1.37 0.09 0.09 

Aipysurus Aip_mos 145 61 1 2 1.74 1.65 0.09 0.09 

Aipysurus Aip_poo 18 7 10 2 1.94 1.7 0 0 

Aipysurus Aip_ten 16 5 24 33 1.68 1.69 0 0 

Aspidomorphus Asp_lin 69 11 7 3 1.95 1.97 0 0 

Aspidomorphus Asp_mue 118 15 1 1 1.94 1.85 0 0 

Chitulia Chi_bel 17 11 29 1 1.78 1.74 0 0 

Chitulia Chi_ino 14 6 21 28 1.84 1.81 0 0 

    



Chitulia Chi_lap 30 18 1 1 1.88 1.9 0 0 

Chitulia Chi_orn 870 347 1 1 1.69 1.67 0.09 0.11* 

Chitulia Chi_tor 14 6 3 18 2 2 0 0 
 

Disteira Dis_kin 197 121 4 1 1.57 1.42 0.08 0.11* 

Disteira Dis_maj 1099 404 1 1 1.91 1.92 0.14* 0.11* 

Disteira Dis_nig 12 6 6 6 1.92 1.92 0 0 

Disteira Dis_sto 666 300 1 1 1.83 1.82 0.09 0.1 

Emydocephalus Emy_ann 115 54 1 3 1.72 1.74 0.07 0.07 

Emydocephalus Emy_iji 11 8 16 3 2 1.84 0 0 

Enhydrina Enh_zwe 17 9 12 10 1.52 1.43 0 0 

Ephalophis Eph_gre 93 18 1 3 1.93 1.86 0 0 

Hydrelaps Hyd_dar 116 24 1 2 1.42 1.51 0.29* 0.17* 

Hydrophis Hyd_atr 45 24 8 17 1.79 1.77 0 0 

Hydrophis Hyd_bro 15 9 1 4 1.88 1.96 0 0 

Hydrophis Hyd_cya 86 45 8 7 1.6 1.22 0.09 0.09 

Hydrophis Hyd_ele 3142 788 1 1 1.89 1.89 0.1 0.1 

Hydrophis Hyd_fas 35 23 10 6 1.71 1.74 0 0 

Hydrophis Hyd_har 1236 512 1 2 1.42 1.44 0.09 0.1 

Hydrophis Hyd_jer 5 5 3 1 1.64 1.79 0 0 

Hydrophis Hyd_mac 100 62 2 2 1.44 1.44 0.07 0.07 

Hydrophis Hyd_oce 251 113 1 1 1.4 1.56 0.1 0.1 

Hydrophis Hyd_pla 935 403 1 1 1.67 1.72 0.09 0.08 

Hydrophis Hyd_sch 22 11 1 3 1.55 1.17 0 0 

Hydrophis Hyd_spi 21 14 13 8 1.71 1.84 0 0 

Lapemis Lap_cur 339 133 1 1 1.71 1.45 0.1 0.11* 

Laticauda Lat_col 419 219 1 1 1.84 1.36 0.08 0.1 

Laticauda Lat_cro 12 5 1 12 1.69 1.98 0 0 



Laticauda Lat_fro 10 7 20 16 1.97 1.98 0 0 

Laticauda Lat_lat 112 71 2 3 1.7 1.6 0.07 0.09 

Laticauda Lat_sai 59 32 3 8 1.68 1.6 0.11* 0.06 
Leioselasma Lei_cog 33 16 8 5 1.74 1.39 0 0 

Leioselasma Lei_cze 16 8 6 23 1.95 1.96 0 0 

Leioselasma Lei_mel 26 18 6 9 1.3 1.31 0.20* 0.20* 

Leioselasma Lei_pac 251 108 1 1 1.61 1.64 0.09 0.09 

Mediohydrophis Med_klo 8 5 2 6 2 2 0 0 

Microcephalophis Mic_gra 34 19 10 6 1.65 1.76 0 0 

Polyodontognathus Pol_cae 48 30 3 6 1.59 1.56 0.06 0.06 

Pseudolaticauda Pse_sem 31 19 1 3 1.41 1.88 0 0 

Thalassophina Tha_vip 26 16 8 8 1.93 1.87 0 0 
 

 

Figura 1. Registros de presencia georreferenciados por género en relación a una capa de 
batimetría con 5 minutos de resolución espacial obtenida de la base MARSPEC. Azules más 
claros representan menor profundidad y más oscuros mayor profundidad. 

 La mediana del cociente de AUC de todas las especies fue >1, indicando que los 
modelos fueron mejores a lo esperado por el azar. En general, los valores finales de OR 
fueron <0.10, con excepción de cuatro especies en el modelado con las variables a 5 minutos 
de resolución y siete especies a 10 minutos (Cuadro 2). Los mapas de idoneidad ambiental y 
rango para cada especie se presentan en el material suplementario 3 y las curvas de respuesta 
en el material suplementario 4. 



9.1. Importancia relativa de las variables 

9.1.1. Patrones generales 

En la resolución espacial de 5 minutos, la representatividad varió entre 6 (pH) y 51 (Tem). 
La variable con menor contribución fue Cvel (Media = 3.69, SD = 16.66), mientras que la 
que tuvo mayor contribución fue Tem (Media = 44.47, SD = 28.16). De acuerdo a los 
umbrales naturales de Jenks, Tem, Nit y Sil fueron clasificadas con alta importancia relativa 
(Cuadro 3). 

Cuadro 3. Resumen del análisis de importancia relativa de las variables a 5 minutos de 
resolución espacial. n = número de veces que cierta variable fue utilizada para la construcción 
de modelos finales, Max = Máximo, Min = Mínimo, Media = Media, SD = Desviación 
estándar, SE = Error estándar, Rank = Rango de las variables con base en el valor de la media, 
Jenks = Umbral natural de Jenks, A = Variables con alta importancia relativa, B = Variables 
con baja importancia relativa 

Variable n Max Min Media SD SE Rank Jenks 

Cal 7 13.11 2.42 7.91 4.03 1.52 6 B 

Cvel 38 81.40 0.01 3.69 16.66 2.70 10 B 

Doxy 15 43.54 0.00 5.25 16.32 4.21 9 B 

Iro 40 67.70 0.02 6.72 18.66 2.95 7 B 

Nit 14 79.11 4.79 37.14 26.46 7.07 2 A 

pH 6 15.49 0.10 5.04 5.51 2.25 8 B 

Pho 12 59.16 2.59 20.70 18.40 5.31 4 B 

Sal 36 100.00 0.26 15.18 24.05 4.01 5 B 

Sil 7 57.64 1.74 31.79 22.83 8.63 3 A 

Tem 51 98.35 2.40 44.47 28.16 3.94 1 A 

 En la resolución espacial de 10 minutos, la representatividad de las variables en la 
construcción de modelos finales varió entre 7 (pH) y 53 (Tem). La variable con menor 
contribución fue Cvel (Media = 3.73, SD = 17.91), mientras que la que tuvo mayor 
contribución fue Sil (Media = 66.28, SD = 23.97). De acuerdo a los umbrales naturales de 
Jenks, Sil, Nit y Tem fueron clasificadas con alta importancia relativa (Cuadro 4). 
Finalmente, no se encontraron diferencias significativas entre cada par de la misma variable 
entre ambas resoluciones (Anexo 1). 

 

 



Cuadro 4. Resumen del análisis de importancia relativa de las variables a 10 minutos de 
resolución espacial. n = número de veces que cierta variable fue utilizada para la construcción 
de modelos finales, Max = Máximo, Min = Mínimo, Media = Media, SD = Desviación 
estándar, SE = Error estándar, Rank = Ranking de las variables con base en el valor de la 
media, Jenks = Umbral natural de Jenks, A = Variables con alta importancia relativa, B = 
Variables con baja importancia relativa. 

Variable n Max Min Media SD SE Rank Jenks 

Cal 10 50.48 0.94 5.89 14.69 4.64 8 B 

Cvel 38 71.59 0.13 3.73 17.91 2.91 10 B 

Doxy 16 44.08 0.32 13.61 11.92 2.98 4 B 

Iro 34 69.09 0.79 8.58 18.73 3.21 7 B 

Nit 17 79.87 0.01 39.91 26.10 6.33 2 A 

pH 7 38.42 1.48 5.62 14.73 5.57 9 B 

Pho 9 53.29 0.11 11.08 16.76 5.59 6 B 

Sal 37 91.85 0.13 11.60 18.28 3.01 5 B 

Sil 7 78.66 21.80 66.28 23.97 9.06 1 A 

Tem 53 96.25 1.19 29.96 30.22 4.15 3 A 
 
9.1.2. Subfamilia Hydrophiinae 

A la resolución espacial de 5 minutos, la representatividad de las variables en la construcción 
de modelos finales varió entre 6 (pH) y 45 (Tem). La variable con menor contribución fue 
Cvel (Media = 4.01, SD = 16.45), mientras que la que tuvo mayor contribución fue Tem 
(Media = 51.24, SD = 28.16). De acuerdo a los umbrales naturales de Jenks, Tem y Nit fueron 
clasificadas con alta importancia relativa (Cuadro 5). 

 

 

 

 

 

 

 



Cuadro 5. Resumen de la subfamilia Hydrophiinae del análisis de importancia relativa de 
las variables a 5 minutos de resolución espacial. n = número de veces que cierta variable fue 
utilizada para la construcción de modelos finales, Max = Máximo, Min = Mínimo, Media = 
Media, SD = Desviación estándar, SE = Error estándar, Rank = Rango de las variables con 
base en el valor de la media, Jenks = Umbral natural de Jenks, A = Variables con alta 
importancia relativa, B = Variables con baja importancia relativa 

Variable n Max Min Media SD SE Rank Jenks 

Cal 7 13.11 2.42 7.91 4.03 1.52 6 B 

Cvel 34 81.40 0.01 4.01 16.45 2.82 10 B 

Doxy 13 43.54 0.00 5.25 17.21 4.77 8 B 

Iro 36 67.70 0.02 6.72 19.47 3.24 7 B 

Nit 13 79.11 4.79 34.17 25.30 7.02 2 A 

pH 6 15.49 0.10 5.04 5.51 2.25 9 B 

Pho 11 59.16 2.59 19.46 17.31 5.22 3 B 

Sal 33 100.00 0.26 14.85 21.59 3.76 5 B 

Sil 5 51.23 1.74 17.04 23.83 10.66 4 B 

Tem 45 98.35 3.39 51.24 28.16 4.20 1 A 

 A la resolución espacial de 10 minutos, la representatividad de las variables en la 
construcción de modelos finales varió entre 6 (Sil) y 47 (Tem). La variable con menor 
contribución fue Cvel (Media = 3.49, SD = 19.29), mientras que la que tuvo mayor 
contribución fue Sil (Media = 63.03, SD = 25.58). De acuerdo a los umbrales naturales de 
Jenks, Sil y Nit fueron clasificadas con alta importancia relativa (Cuadro 6). Finalmente, no 
se encontraron diferencias significativas entre cada par de la misma variable entre ambas 
resoluciones (Anexo 1). 

 

 

 

 

 

 

 



Cuadro 6. Resumen de la subfamilia Hydrophiinae del análisis de importancia relativa de 
las variables a 10 minutos de resolución espacial. n = número de veces que cierta variable 
fue utilizada para la construcción de modelos finales, Max = Máximo, Min = Mínimo, Media 
= Media, SD = Desviación estándar, SE = Error estándar, Rank = Rango de las variables con 
base en el valor de la media, Jenks = Umbral natural de Jenks, A = Variables con alta 
importancia relativa, B = Variables con baja importancia relativa. 

Variable n Max Min Media SD SE Rank Jenks 

Cal  10 50.48 0.94 5.89 14.69 4.64 8 B 

Cvel  32 71.59 0.13 3.49 19.29 3.41 10 B 

Doxy  14 44.08 0.32 13.61 11.80 3.15 4 B 

Iro  32 69.09 0.79 8.58 19.22 3.40 7 B 

Nit  17 79.87 0.01 39.91 26.10 6.33 2 A 

pH  7 38.42 1.48 5.62 14.73 5.57 9 B 

Pho  9 53.29 0.11 11.08 16.76 5.59 6 B 

Sal  35 91.85 1.23 11.60 18.33 3.10 5 B 

Sil  6 78.66 21.80 63.03 25.58 10.44 1 A 

Tem  47 91.75 1.19 25.24 27.97 4.08 3 B 

9.1.3. Subfamilia Laticaudinae 

A la resolución espacial de 5 minutos, la representatividad de las variables en la construcción 
de modelos finales varió entre 1 (Nit y Pho) y 6 (Tem), mientras que Cal y pH no tuvieron 
representación. La variable con menor contribución fue Cvel (Media = 2.85, SD = 20.46), 
mientras que la que tuvo mayor contribución fue Nit (Media = 73.45). De acuerdo a los 
umbrales naturales de Jenks, Nit, Pho y Sil fueron clasificadas con alta importancia relativa 
(Cuadro 7). 

 

 

 

 

 

 

 



Cuadro 7. Resumen de la subfamilia Laticaudinae del análisis de importancia relativa de las 
variables a 5 minutos de resolución espacial. n = número de veces que cierta variable fue 
utilizada para la construcción de modelos finales, Max = Máximo, Min = Mínimo, Media = 
Media, SD = Desviación estándar, SE = Error estándar, Rank = Rango de las variables con 
base en el valor de la media, Jenks = Umbral natural de Jenks, A = Variables con alta 
importancia relativa, B = Variables con baja importancia relativa 

Variable n Max Min Media SD SE Rank Jenks 

Cal - - - - - - - - 

Cvel 4 42.93 0.55 2.85 20.46 10.23 8 B 

Doxy 2 7.87 3.75 5.81 2.91 2.06 7 B 

Iro 4 17.49 4.49 7.34 6.06 3.03 6 B 

Nit 1 73.45 73.45 73.45 - - 1 A 

pH - - - - - - - - 

Pho 1 50.18 50.18 50.18 - - 2 A 
Sal 3 92.57 5.34 21.26 46.45 26.82 5 B 

 Sil 2 57.64 31.79 44.71 18.27 12.92       3           A 

 Tem 6 76.06 2.40 24.53 26.51 10.82       4           B 

 A la resolución espacial de 10 minutos, la representatividad de las variables en la 
construcción de modelos finales varió entre 1 (Sil) y 6 (Cvel y Tem), mientras que Cal, Nit, 
pH y Pho no tuvieron representación. La variable con menor contribución fue Cvel (Media 
= 4.12, SD = 3.89), mientras que la que tuvo mayor contribución fue Tem (Media = 77.04, 
SD = 34.39). De acuerdo a los umbrales naturales de Jenks, Tem y Sil fueron clasificadas 
con alta importancia relativa (Cuadro 8). Finalmente, únicamente se encontraron diferencias 
significativas entre Tem en ambas resoluciones (Anexo 1). 

 

 

 

 

 

 

 



Cuadro 8. Resumen de la subfamilia Laticaudinae del análisis de importancia relativa de las 
variables a 10 minutos. n = número de veces que cierta variable fue utilizada para la 
construcción de modelos finales, Max = Máximo, Min = Mínimo, Media = Media, SD = 
Desviación estándar, SE = Error estándar, Rank = Ranking de las variables con base en el 
valor de la media, Jenks = Umbral natural de Jenks, A = Variables con alta importancia 
relativa, B = Variables con baja importancia relativa. 

Variable n Max Min Media SD SE Rank Jenks 

Cal - - - - - - - - 

Cvel 6 11.19 1.17 4.12 3.89 1.59 6 B 

Doxy 2 25.84 0.47 13.15 17.94 12.68 5 B 

Iro 2 22.49 7.60 15.04 10.53 7.45 4 B 

Nit - - - - - - - - 

pH - - - - - - - - 

Pho - - - - - - - - 

Sal 2 35.18 0.13 17.65 24.78 17.52 3 B 

Sil 1 68.91 68.91 68.91 - - 2 A 

Tem 6 96.25 6.00 77.04 34.39 14.04 1 A 
 
9.1.4. Géneros 

En la resolución de 5 minutos, en 12 géneros, la variable con mayor contribución fue Tem. 
La variable Nit tuvo mayor contribución en Acalyptophis, Enhydrina y Polyodontognathus. 
mientras que Cvel, Iro y Sil fueron las de mayor contribución en Pseudolaticauda, Hydrelaps 
y Lapemis respectivamente (Fig. 2). En la resolución de 10 minutos, en 11 géneros la variable 
con mayor contribución fue Tem y la variable Nit tuvo mayor contribución en Enhydrina, 
Ephalophis y Polyodontognathus, mientras que Cvel, Iro, Sal y Sil fueron las de mayor 
contribución en Aspidomorphus, Disteira, Leioselasma y Emydocephalus respectivamente. 



 

Figura 2. Contribución de las variables por género. n = Número de especies que se 
modelaron por género, A) = 5 minutos, B) 10 minutos. 

9.2. Límites inferiores y superiores de temperatura 

9.2.1. Patrones generales 

Se observaron diferencias significativas entre los límites térmicos inferiores y superiores en 
todas las medidas de temperatura (máxima, media y mínima), par de conjuntos de variables 
(Bma, Bme, Bmi, Bsurf y Msurf) y en ambas resoluciones (Fig. 3. Anexo 2.1). 

 

Figura 3. Límites térmicos inferiores y superiores del grupo de las serpientes marinas en tres 
medidas de temperatura, cinco conjuntos de variables y dos resoluciones: izquierda = 5 
minutos, derecha = 10 minutos. Lower = Límite inferior, Upper = Límite superior, Max = 
Temperatura máxima, Mean = Temperatura media, Min = Temperatura mínima, Bma = Bio-
Oracle bentónico máximo, Bme = Bio-Oracle bentónico medio, Bmi = Bio-Oracle bentónico 
mínimo, Bsurf = Bio-Oracle superficial, Msurf = MARSPEC superficial. 



 

9.2.2. Subfamilia 
El patrón de mayor variación con los límites inferiores que superiores, también se observó 
en la subfamilia Hydrophiinae (Fig. 4. Anexo 2.2). Sin embargo, en la subfamilia 
Laticaudinae solo se observaron diferencias significativas entre los límites térmicos 
inferiores y superiores a 5 minutos en Bme, Bmi y Msurf para la temperatura máxima, en 
Bme y Bmi para la temperatura media y en Bma, Bme y Bmi para la temperatura mínima. A 
10 minutos, se observaron diferencias significativas en Bme y Bmi en la temperatura máxima 
y media, y en Bma y Bmi para la temperatura mínima (Fig. 5. Anexo 2.3). 

 

Figura 4. Límites térmicos inferiores y superiores de la subfamilia Hydrophiinae en tres 
medidas de temperatura, conjuntos y dos resoluciones. Izquierda = 5 minutos, derecha = 10 
minutos, Lower = Límite inferior, Upper = Límite superior, Max = Temperatura máxima, 
Mean = Temperatura media, Min = Temperatura mínima, Bma = Bio-Oracle bentónico 
máximo, Bme = Bio-Oracle bentónico medio, Bmi = Bio-Oracle bentónico mínimo, Bsurf = 
Bio-Oracle superficial, Msurf = MARSPEC superficial 

  



 

 

Figura 5. Límites térmicos inferiores y superiores de la subfamilia Hydrophiinae en tres 
medidas de temperatura, conjuntos y dos resoluciones. Izquierda = 5 minutos, derecha = 10 
minutos, Lower = Límite inferior, Upper = Límite superior, Max = Temperatura máxima, 
Mean = Temperatura media, Min = Temperatura mínima, Bma = Bio-Oracle bentónico 
máximo, Bme = Bio-Oracle bentónico medio, Bmi = Bio-Oracle bentónico mínimo, Bsurf = 
Bio-Oracle superficial, Msurf = MARSPEC superficial 

9.2.3. Género 

En la resolución de 5 minutos de arco se encontraron diferencias significativas en la mayoría 
de las comparaciones en los géneros Aipysurus, Hydrophis, Laticauda y Leioselasma. No 
obstante, no se encontraron diferencias significativas en ninguna comparación con 
Aspidomorphus, Chitulia y Emydocephalus. En la resolución de 10 minutos de arco se 
encontraron diferencias significativas en la mayoría de las comparaciones, solo en Aipysurus, 
Hydrophis y Leioselasma. Las tablas con las comparaciones por género se encuentran en el 
Anexo 2.4-2.11 y las figuras en el Anexo 3.  



10. Discusión 

Los resultados obtenidos en este trabajo corroboraron las dos hipótesis que se plantearon en 
este estudio: 1) la temperatura es la variable ambiental con mayor importancia relativa para 
explicar la distribución de las serpientes marinas y, 2) los límites térmicos de su nicho 
ecológico son generalmente asimétricos, teniendo mayor variación en los límites inferiores 
que en los superiores. A continuación, se discute con mayor detalle cada hipótesis. 

10.1. Variables ambientales (hipótesis 1) 

La temperatura fue la variable más importante en términos generales para cualquier 
resolución espacial y nivel taxonómico, lo cual coincide con otros trabajos previos 
desarrollados en escalas gruesas como a la que se llevó a cabo en este trabajo. Por ejemplo, 
Bradie y Leung (2017) y Bosch et al., (2018) observaron que la temperatura fue la variable 
más importante para explicar la distribución de múltiples taxones terrestres y marinos 
respectivamente. Por otro lado, en otros estudios se ha evidenciado que la importancia de la 
temperatura puede sugerir implicaciones biológicas del grupo (Pough et al., 2001; Heatwole 

et al., 2012; Sherratt et al., 2018) y a zonas térmicamente estables, es decir, sitios que 
mantienen poca varianza estacional, lo que potencialmente puede estar impactando en la 
expansión y contracción de las distribuciones de las especies (Heatwole et al., 2012). De 
igual forma se observó, aunque en menor medida, que las variables de concentraciones de 
nitratos, fosfatos y silicatos (las llamadas "de recursos" sensu Guisan y Thuiller 2005) fueron 
categorizadas como de alta importancia para las serpientes marinas. A pesar de que no existe 
información explícita sobre la asociación de estos factores con la presencia de las serpientes 
marinas, son variables que se encuentran estrechamente ligadas a los arrecifes de coral 
(Goreau et al., 1979; Gaye et al., 2013; Wang et al., 2018) los cuales mantienen una relación 
importante con los requerimientos alimenticios del grupo (Veron 2000, 2008; Brischoux et 

al., 2009; Heatwole et al., 2012). No obstante, también se reconoce que a pesar de que se 
minimizo la colinealidad entre variables, es posible que una parte se haya mantenido en el 
cálculo de la contribución, lo que potencialmente puede oscurecer las interpretaciones de 
importancia relativa (De Marco y Nóbrega 2018). 

 Debido a que este trabajo es el primero en estimar de manera cuantitativa la 
importancia de las variables para todo el grupo de serpientes marinas y a diferentes 
resoluciones espaciales y taxonómicas, no se pueden comparar nuestros resultados de 
importancia con trabajos previos para el grupo; excepto para la subfamilia Laticaudine. En 
la subfamilia Laticaudinae, la variable más importante fue la concentración de nitratos a 5 
minutos de resolución espacial y la temperatura a 10 minutos de resolución espacial, lo que 
contrasta con los resultados obtenidos por Gherghel et al., (2018) donde variables de tipo 
distales como distancia a la costa y batimetría fueron las más relevantes. Sin embargo, los 
autores de dicho trabajo encontraron que el nitrato era un predictor con alta contribución en 
los modelos de las presas de las serpientes. La diferencia entre los resultados obtenidos en 
este estudio con respecto a los de Gherghel et al., (2018) se deben primordialmente a que en 
este trabajo no se utilizaron variables distales debido a que producen respuestas indirectas y 
no son recomendables para una interpretación más profunda en la biología de las especies en 



cuestión (Merow et al., 2014). Por otro lado, en el análisis de este trabajo se utilizaron 
métodos más novedosos para estimar las parametrizaciones de los modelos estimados con 
MaxEnt, lo que resulta en una elección de modelos que tuvieron alta significancia estadística, 
bajas tasas de omisión y donde se penalizó la complejidad, contrario a lo esperado al generar 
los modelos por defecto; procedimiento utilizado en el trabajo de Gherghel et al., (2018). 
Finalmente, debido a la falta de información ecológica (Udyawer et al., 2018), resulta 
complicado interpretar los resultados obtenidos, especialmente a nivel de género.  

10.2. Limites térmicos (hipótesis 2) 

En relación a la hipótesis de asimetría de nicho, en este trabajo se observó que las serpientes 
marinas presentan menos variación en el límite superior de tolerancia térmica que en el 
inferior, lo que concuerda con estudios previos realizados en especies terrestres (Sunday et 

al., 2011, 2012; Araújo et al., 2013), y en otros grupos de ectotermos marinos (Nishizaki et 

al., 2015; Stuart-Smith et al., 2017; Grady et al., 2019). El pasado patrón se observó como 
una generalidad del grupo y a nivel de subfamilias, sin embargo, a nivel de género resultó 
arriesgado interpretar estas inferencias, principalmente debido al bajo tamaño de muestra. 
Por otro lado, aunque Heatwole et al., (2012) mencionan que usualmente las serpientes 
marinas se distribuyen cerca de sus límites térmicos superiores y que los limites térmicos 
superiores de las especies tropicales no suelen superar las temperaturas máximas de  los 
organismos que han sido colectados (Deutsch et al., 2008; Huey et al., 2009), se reconoce 
que otros factores como las interacciones bióticas y las barreras geográficas podrían limitar 
a los organismos en su capacidad para ocupar el rango completo de su tolerancia térmica. No 
obstante, a partir de los resultados obtenidos en este estudio y debido a la baja tasa de 
aclimatación fisiológica de los ectotermos marinos (Brattstrom 1968; Ghalambor et al., 2006; 
Huey et al., 2009) se puede inferir que la varianza menor en los límites térmicos superiores 
podrían tener implicaciones críticas frente al aumento de la temperatura global de mar en el 
futuro, excediendo los límites de los organismos y comprometiendo los esfuerzos para su 
conservación (Araújo et al., 2013; Udyawer et al., 2020). 

10.3. Limitaciones y trabajo a futuro 

Los análisis de importancia de las variables ambientales que se obtuvieron en este trabajo 
tienen como base en el modelado correlativo de nichos ecológicos. Este tipo de modelado 
presenta al menos tres limitaciones importantes cuando el interés del usuario es evaluar la 
contribución relativa de cada variable explicativa. Primero, a pesar de que se utilizan 
diferentes criterios para seleccionar los modelos que maximizan nuestras estadísticas, no se 
tiene la capacidad de identificar cuáles reflejan la importancia de las variables en un contexto 
biológico. Segundo, los valores de importancia de las variables no se recomiendan ser 
tomados como valores absolutos y son dependientes al método. Tercero, los factores 
extrínsecos (i.e. propiedades del ambiente que son independientes de las especies) son 
influenciables por los modeladores y los intrínsecos (i.e. respuesta de las especies a los 
ambientes) pueden afectar la habilidad de medir la importancia de las variables (Smith y 
Santos 2020). 



Particularmente, estos factores extrínsecos se vuelven relevantes ya que están bajo el control 
del modelador (e.g. elección del algoritmo, área de estudio y tamaño de muestra) y pueden 
potencialmente mejorar. De igual forma Smith y Santos (2020) han evidenciado la falta de 
consistencia en los algoritmos para calcular la importancia de las variables cuando hay 
interacciones entre las variables, lo que genera complicaciones en el cómputo de las métricas 
utilizadas para calcular la importancia de variables. A pesar de que MaxEnt (el algoritmo 
utilizado en este estudio) genera dos métricas (porcentaje de contribución y permutación de 
la importancia), no existe un consenso en la literatura sobre cuál resulta más informativa. La 
mayoría de estudios utilizan el porcentaje de contribución (Blach-Overgaard et al., 2010; 
Millar y Blouin-Demers 2012; Warren et al., 2014) sin embargo, esto puede deberse a que 
esta métrica es la primera en la lista de resultados que genera el programa (Searcy y Shaffer 
2016).  Por su parte Halvorsen (2013), ha concluido con simulaciones que el porcentaje de 
contribución resulta el más informativo, contrario a lo encontrado por Searcy y Shaffer 
(2016), donde concluyen que la permutación de la importancia es la mejor métrica. No 
obstante, estos últimos mencionan que esperarían mejores resultados con el porcentaje de 
contribución cuando exista un tratamiento para eliminar la multicolinealidad; por ejemplo, 
usando un análisis de componentes principales, pues cuando se pretende mantener la 
identidad de las variables, se ha optado por promediar los valores permutados y no 
permutados (Anadón et al., 2015; Becerra-López et al., 2020).  

Como se menciona anteriormente, a través de los límites térmicos se puede inferir la 
susceptibilidad ante la temperatura actual y las altas tasas de incremento debido al cambio 
climático. Sin embargo, a pesar de que se sugiere, no se evaluó de manera formal y la 
estabilidad de los resultados permanece en la dependencia del periodo temporal de los datos 
de ocurrencia y las variables. No obstante, se espera que este patrón represente un proceso 
evolutivo de las especies al acumular mayor plasticidad en los límites térmicos inferiores en 
comparación con la plasticidad de los límites superiores (Gunderson y Stillman 2015; 
Verberk et al., 2018) de acuerdo a la baja tasa de organismos con resistencia substancial a 
altas temperaturas (Hoffmann et al., 2013). Nuestros resultados se presentan de manera 
inferencial, por lo que las implicaciones están bajo supuestos de conservadurismo evolutivo 
y bajas tasas de aclimatación que podrían no reflejar necesariamente problemas de 
conservación en el futuro. 

Otra limitación que forma parte en ambos resultados, es la dependencia filogenética. Lane y 
Shine (2011) y Sanders et al., (2013) presentan porciones de la filogenia del grupo a través 
de DNA mitocondrial y nuclear, sin embargo, no existe hasta la fecha una filogenia completa, 
actual y resuelta implicando que los resultados aquí arrogados puedan modificarse 
dependiendo de las actualizaciones y reubicaciones taxonómicas de las especies y géneros. 
Finalmente, a pesar de que las especies de reptiles mantienen fuertes implicaciones con la 
temperatura (Pough et al., 2001), en este trabajo no se evaluaron dichas implicaciones en la 
ecología de las especies (e.g. morfología, abundancia poblacional, estacionalidad). A partir 
de estas limitaciones y estudios previos (Lukoschek et al., 2007; Udyawer et al., 2014; 
Gherghel et al., 2018), se pretende en futuros trabajos tres propuestas principales:  1) 
sintetizar la información recabada en este trabajo para proyectar nichos ecológicos de las 



serpientes marinas en la geografía, incorporar variables distales como batimetría a posteriori 
y realizar una capa de sesgo de muestreo para delimitar los modelos y describir diferentes 
patrones geográficos. 2) generar mapas de riqueza del grupo, para evaluar su 
representatividad en las áreas marinas protegidas y 3) evaluar si el grupo responde a diversas 
hipótesis ecológicas para generar información relevante para el grupo. 



11. Conclusiones 

 Se identificó que la temperatura fue en términos generales la variable con mayor 
importancia relativa al estimar los patrones de distribución de las serpientes marinas 
a través de las diferentes resoluciones espaciales y taxonómicas. 

 Las concentraciones de fosfatos, nitratos y silicatos fueron variables de alta 
importancia. 

 Las variables de alta importancia fueron más estables entre resoluciones espaciales 
de los niveles taxonómicos más altos. 

 Se reconocieron patrones generales de asimetría entre los limites térmicos, teniendo 
mayor variabilidad en los límites inferiores que superiores.  

 La asimetría entre limites térmicos disminuyó conforme decreció la resolución 
taxonómica y aumentó la resolución espacial. 
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Anexos 
Anexo 1. Comparaciones por pares de variables 

 Grupo Hydrophiinae Laticaudinae 

Variable 2 
χ p 2 

χ p 2 
χ p 

Cal 0.09 0.76 0.09 0.76 0.00 0.00 

Cvel 0.76 0.38 0.59 0.44 0.18 0.67 

Doxy 0.04 0.85 0.03 0.85 0.60 0.44 

Iro 0.52 0.47 0.31 0.58 0.87* 0.40 

Nit 0.10 0.75 0.00 0.95 0.00 0.00 

pH 0.73 0.39 0.73 0.39 0.00 0.00 

Pho 1.53 0.22 1.14 0.29 0.00 0.00 

Sal 0.23 0.63 0.05 0.83 0.46* 0.54 

Sil 5.06* 0.04** 4.83* 0.05 0.64* 0.57 

Tem 0.05 0.82 0.99 0.32 5.07* 0.04** 
Nota: χ2 = Chi cuadrada, p = Valor de p, * = Estadístico F, ** = Diferencia 
significativa. 
 

  



Anexo 2. Comparación de límites térmicos 

Anexo 2.1. Grupo 

  5 minutes 10 minutes 

 Set 2 
χ p 2 

χ p 

Tmax 

Bma 

Bme 

Bmi 

30.89 

55.51 

57.57 

2.73E-08 

9.29E-14 

3.27E-14 

35.60 

50.51 

58.69 

2.43E-09 

1.19E-12 

1.85E-14 

 Bsurf 16.34 5.29E-05 15.82 6.97E-05 

 Msurf 10.50 1.20E-03 13.43 2.48E-04 

Tmean 

Bma 

Bme 

Bmi 

30.90 

58.45 

57.12 

2.72E-08 

2.09E-14 

4.09E-14 

33.17 

50.21 

58.69 

8.43E-09 

1.39E-12 

1.85E-14 

 Bsurf 32.42 1.24E-08 33.38 7.60E-09 

 Msurf 40.58 1.88E-10 41.88 9.71E-11 

Tmin 

Bma 

Bme 

Bmi 

14.28 

44.43 

51.12 

1.58E-04 

2.63E-11 

8.69E-13 

21.45 

45.36 

53.47 

3.64E-06 

1.64E-11 

2.63E-13 

 Bsurf 10.46 1.22E-03 11.39 7.39E-04 

 
Msurf 19.37 1.08E-05 18.35 1.84E-05 

Nota: χ2 = Chi cuadrada, p = Valor de p. 

  



Anexo 2.2. Subfamilia Hydrophiinae 

  5 minutes 10 minutes 

 Set Χ2 p       χ2 p 

Tmax 

Bma 

Bme 

Bmi 

30.89 

55.51 

57.57 

2.73E-08 

9.29E-14 

3.27E-14 

35.60 

50.51 

58.69 

2.43E-09 

1.19E-12 

1.85E-14 

 Bsurf 16.34 5.29E-05 15.82 6.97E-05 

 Msurf 10.50 1.20E-03 13.43 2.48E-04 

Tmean 

Bma 

Bme 

Bmi 

30.90 

58.45 

57.12 

2.72E-08 

2.09E-14 

4.09E-14 

33.17 

50.21 

58.69 

8.43E-09 

1.39E-12 

1.85E-14 

 Bsurf 32.42 1.24E-08 33.38 7.60E-09 

 Msurf 40.58 1.88E-10 41.88 9.71E-11 

Tmin 

Bma 

Bme 

Bmi 

14.28 

44.43 

51.12 

1.58E-04 

2.63E-11 

8.69E-13 

21.45 

45.36 

53.47 

3.64E-06 

1.64E-11 

2.63E-13 

 Bsurf 10.46 1.22E-03 11.39 7.39E-04 

 
Msurf 19.37 1.08E-05 18.35 1.84E-05 

Nota: χ2 = Chi cuadrada, p = Valor de p. 

  



Anexo 2.3. Subfamilia Laticaudinae 

  5 minutes 10 minutes 

 Set 2 
χ p 2 

χ p 

Tmax 

Bma 

Bme 

Bmi 

0.36 

7.59 

7.59 

0.55 

5.88E-03 

5.88E-03 

0.00 

7.60 

7.60 

0.99 

5.84E-03 

5.84E-03 

 Bsurf 0.98 0.32 0.98 0.32 

 Msurf 5.29 2.14E-02 2.28 0.13 

Tmean 

Bma 

Bme 

Bmi 

1.04 

4.42 

7.60 

0.31 

3.55E-02 

5.84E-03 

2.44 

7.60 

7.60 

0.12 

5.84E-03 

5.84E-03 

 Bsurf 0.69 0.41 0.69 0.41 

 Msurf 0.07 0.79 0.90 0.34 

Tmin 

Bma 

Bme 

Bmi 

4.15 

7.57 

7.57 

4.16E-02 

5.92E-03 

5.92E-03 

3.85 

2.06 

7.60 

4.96E-02 

0.15 

5.84E-03 

 Bsurf 2.71 0.10 2.71 0.10 

 
Msurf 1.99 0.16 1.16 0.28 

Nota: χ2 = Chi cuadrada, p = Valor de p. 

  



Anexo 2.4. Género Aipysurus 

  5 minutes 10 minutes 

 Set 2 
χ p 2 

χ p 

Tmax 

Bma 

Bme 

Bmi 

5.40 

5.10 

5.75 

0.02 

2.39E-02 

1.65E-02 

5.40 

7.81 

7.03 

0.02 

5.20E-03 

8.00E-03 

 Bsurf 4.80 0.03 5.25 0.02 

 Msurf 4.19 4.07E-02 4.01 0.05 

Tmean 

Bma 

Bme 

Bmi 

5.20 

5.79 

4.67 

0.02 

1.61E-02 

3.07E-02 

4.82 

6.44 

5.80 

0.03 

1.12E-02 

1.60E-02 

 Bsurf 1.09 0.30 1.09 0.30 

 Msurf 2.07 0.15 2.23 0.14 

Tmin 

Bma 

Bme 

Bmi 

4.82 

5.28 

4.27 

2.81E-02 

2.16E-02 

3.89E-02 

4.82 

6.65 

5.93 

0.03 

0.01 

1.49E-02 

 Bsurf 1.09 0.30 1.43 0.23 

 
Msurf 1.67 0.20 1.42 0.23 

Nota: χ2 = Chi cuadrada, p = Valor de p. 

  



Anexo 2.5. Género Aspidomorphus 

  5 minutes 10 minutes 

 Set 2 
χ p 2 

χ p 

Tmax 

Bma 

Bme 

Bmi 

2.48 

2.48 

2.48 

0.12 

1.16E-01 

1.16E-01 

3.00 

3.00 

3.00 

0.08 

0.08 

0.08 

 Bsurf 2.76 0.10 3.00 0.08 

 Msurf 2.48 1.16E-01 2.76 0.10 

Tmean 

Bma 

Bme 

Bmi 

3.00 

3.00 

3.00 

0.08 

0.08 

0.08 

3.00 

3.00 

3.00 

0.08 

0.08 

0.08 

 Bsurf 3.00 0.08 3.00 0.08 

 Msurf 3.00 0.08 2.76 0.10 

Tmin 

Bma 

Bme 

Bmi 

2.48 

3.00 

2.76 

1.16E-01 

0.08 

9.68E-02 

3.00 

3.00 

3.00 

0.08 

0.08 

0.08 

 Bsurf 2.76 0.10 3.00 0.08 

 
Msurf 2.32 0.13 2.32 0.13 

Nota: χ2 = Chi cuadrada, p = Valor de p. 

  



Anexo 2.6. Género Chitulia 

  5 minutes 10 minutes 

 Set 2 
χ p 2 

χ p 

Tmax 

Bma 

Bme 

Bmi 

1.98 

1.37 

0.94 

0.16 

0.24 

0.33 

1.98 

1.37 

0.94 

0.16 

0.24 

0.33 

 Bsurf 0.01 0.91 0.01 0.91 

 Msurf 0.07 0.79 0.07 0.79 

Tmean 

Bma 

Bme 

Bmi 

3.19 

3.19 

3.19 

0.07 

0.07 

0.07 

3.19 

3.19 

3.19 

0.07 

0.07 

0.07 

 Bsurf 1.18 0.28 1.18 0.28 

 Msurf 3.19 0.07 3.19 0.07 

Tmin 

Bma 

Bme 

Bmi 

3.19 

3.19 

2.52 

0.07 

0.07 

0.11 

3.19 

2.52 

2.52 

0.07 

0.11 

0.11 

 Bsurf 3.19 0.07 3.19 0.07 

 
Msurf 3.19 0.07 3.19 0.07 

Nota: χ2 = Chi cuadrada, p = Valor de p. 

  



Anexo 2.7. Género Disteira 

 5 minutes 10 minutes 

 Set χ2 p χ2 p 

 Bma 4.99 2.55E-02 5.13 2.35E-02 

 Bme 4.96 2.59E-02 5.13 2.35E-02 

 Tmax Bmi 4.99 2.55E-02 5.13 2.35E-02 

 Bsurf 1.76 0.18 0.72 0.40 

 Msurf 0.09 0.76 2.87 9.03E-02 

 Bma 5.03 2.49E-02 5.03 2.49E-02 

 Bme 5.03 2.49E-02 5.03 2.49E-02 

Tmean Bmi 1.47 0.23 1.47 0.23 

 Bsurf 0.12 0.73 0.12 0.73 

 Msurf 2.87 0.09 2.85 0.09 

 Bma 4.99 2.55E-02 5.03 0.02 

 Bme 5.03 2.49E-02 1.78 0.18 

 Tmin Bmi 0.12 0.73 0.12 0.73 

 Bsurf 0.62 0.43 0.62 0.43 

 Msurf 0.72 0.40 0.00 0.99 

Nota: χ2 = Chi cuadrada, p = Valor de p. 

  



Anexo 2.8. Género Emydocephalus 

 5 minutes 10 minutes 

 Set χ2 p χ2 p 

 Bma 2.48 0.12 3.00 0.08 

 Bme 2.48 0.12 3.00 0.08 

 Tmax Bmi 2.48 0.12 3.00 0.08 

 Bsurf 2.32 0.13 3.00 0.08 

 Msurf 2.32 0.13 2.76 9.68E-02 

 Bma 3.00 0.08 3.00 0.08 

 Bme 3.00 0.08 3.00 0.08 

Tmean Bmi 3.00 0.08 3.00 0.08 

 Bsurf 3.00 0.08 3.00 0.08 

 Msurf 2.48 0.12 2.48 0.12 

 Bma 2.76 9.68E-02 3.00 0.08 

 Bme 2.48 0.12 3.00 0.08 

 Tmin Bmi 3.00 0.08 3.00 0.08 

 Bsurf 3.00 0.08 3.00 0.08 

 Msurf 2.48 0.12 2.48 0.12 

Nota: χ2 = Chi cuadrada, p = Valor de p. 

  



Anexo 2.9. Género Hydrophis 

  5 minutes 10 minutes 

 Set 2 
χ p 2 

χ p 

Tmax 

Bma 

Bme 

Bmi 

6.15 

7.68 

7.68 

1.31E-02 

5.58E-03 

5.58E-03 

6.77 

7.70 

7.70 

9.26E-03 

5.53E-03 

5.53E-03 

 Bsurf 3.22 7.28E-02 3.23 0.07 

 Msurf 4.23 3.98E-02 2.09 0.15 

Tmean 

Bma 

Bme 

Bmi 

6.76 

8.53 

8.53 

9.32E-03 

3.50E-03 

3.50E-03 

7.20 

8.53 

8.53 

7.30E-03 

3.49E-03 

3.50E-03 

 Bsurf 11.65 6.43E-04 11.10 8.65E-04 

 Msurf 11.87 5.72E-04 9.90 1.65E-03 

Tmin 

Bma 

Bme 

Bmi 

5.78 

8.52 

8.22 

1.62E-02 

3.51E-03 

4.14E-03 

5.78 

7.95 

7.94 

1.62E-02 

4.82E-03 

4.83E-03 

 Bsurf 8.15 4.31E-03 6.70 9.65E-03 

 
Msurf 8.56 3.43E-03 8.35 3.85E-03 

Nota: χ2 = Chi cuadrada, p = Valor de p. 

  



Anexo 2.10. Género Laticauda 

 5 minutes 10 minutes 

 Set χ2 p χ2 p 

 Bma 0.36 0.55 0.76 0.38 

 Bme 7.59 5.88E-03 0.09 0.76 

 Tmax Bmi 7.59 5.88E-03 0.22 0.64 

 Bsurf 0.98 0.32 1.03 0.31 

 Msurf 5.29 2.14E-02 0.16 0.69 

 Bma 1.04 0.31 0.76 0.38 

 Bme 4.42 3.55E-02 0.09 0.76 

Tmean Bmi 7.60 5.84E-03 0.09 0.76 

 Bsurf 0.69 0.41 1.03 0.31 

 Msurf 0.07 0.79 1.01 0.31 

 Bma 4.15 4.16E-02 0.94 0.33 

 Bme 7.57 5.92E-03 0.09 0.76 

 Tmin Bmi 7.57 5.92E-03 0.09 0.76 

 Bsurf 2.71 0.10 1.82 0.18 

 Msurf 1.99 0.16 1.82 0.18 

Nota: χ2 = Chi cuadrada, p = Valor de p. 

  



Anexo 2.11. Género Leioselasma 

 5 minutes 10 minutes 

 Set χ2 p χ2 p 

 Bma 5.03 2.49E-02 5.13 0.02 

 Bme 4.99 2.55E-02 5.03 0.02 

 Tmax Bmi 4.96 2.59E-02 5.03 0.02 

 Bsurf 0.13 0.72 0.13 0.72 

 Msurf 0.12 0.73 2.84 0.09 

 Bma 0.72 0.40 5.13 0.02 

 Bme 5.03 2.49E-02 5.13 0.02 

Tmean Bmi 5.03 2.49E-02 5.13 0.02 

 Bsurf 5.03 2.49E-02 5.03 0.02 

 Msurf 4.99 2.55E-02 5.03 0.02 

 Bma 0.31 0.58 5.03 0.02 

 Bme 4.99 2.55E-02 5.13 0.02 

 Tmin Bmi 5.00 2.54E-02 5.13 0.02 

 Bsurf 0.12 0.73 0.09 0.76 

 Msurf 0.30 0.58 0.31 0.58 

Nota: χ2 = Chi cuadrada, p = Valor de p. 

  



Anexo 3. Límites por genero 

Anexo 3.1. Límites a 5 minutos 

 



Anexo 3.2. Límites a 10 minutos 

 



Material Suplementario 
Material suplementario 1 

Lista de todos los modelos finales para cada especie a 5 y 10 minutos disponibles en 
https://acortar.link/vDxVX 

Material suplementario 2 

Lista de valores crudos por especie de Porcentaje de Contribución (PC) y Permutación de la 
importancia (PI) de cada réplica a 5 y 10 minutos disponibles en https://acortar.link/QWgtt 

Material suplementario 3 

Mapas de idoneidad ambiental y rango por especie a 5 y 10 minutos. A = Idoneidad a 5 
minutos, B = Idoneidad a 5 minutos, C = Rango a 5 minutos, D = Rango a 10 minutos. 
Disponibles en https://acortar.link/NZsQB 

Material suplementario 4 

Curvas de respuesta de las variables por set y resolución (5 y 10 minutos) disponibles en 
https://acortar.link/8UVvO 
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