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Resumen

Las interacciones antagonistas generan presiones de seleccion que promueven la diversificacién de
rasgos morfoldgicos en diferentes grupos de organismos. Sin embargo, la evidencia de como estas presiones
moldean los fenotipos se ha obtenido principalmente en pequefios grupos de especies y a escalas locales.
Dado que las caracteristicas de las especies dependen tanto del contexto geografico como del pool regional
de especies en conjunto, es necesario considerar estos factores para una interpretacion completa del papel
de una interaccién sobre la diversificacion de un clado. En este sentido, el objetivo este estudio se enfoca en
responder cudl es el efecto de las presiones potenciales de depredacion de aves, mamiferos y reptiles no
aviares sobre la variacidn morfolégica de las especies del clado Anolis a través de toda su distribuciéon
geografica. Se implementé un enfoque de ensamble para analizar como el grado de codistribuciéon de
especies depredadoras potenciales afecta la variaciéon geografica de variables morfoldgicas (i.e., tamafo del
cuerpo, longitud de cabeza, de fémur y de IV dedo pedal) a través de la distribucién de las lagartijas Anolis.
Adicionalmente, se implementé un enfoque de especies cruzado tomando cada especie de Anolis como
unidad de observaciéon y considerando sus relaciones filogenéticas para evaluar cémo este efecto
filogenético podria influenciar las relaciones depredacion-morfologia. Se encontré para el enfoque de
ensamble que todas las variables morfoldgicas evaluadas varian en funciéon de la presiéon potencial de
depredacion. Hubo una relacion negativa en el tamafio corporal con la depredacion de los tres grupos de
depredadores evaluados en conjunto y en el largo del IV dedo pedal con la depredacion potencial de reptiles.
Ademas, se encontré una relacién positiva en el largo de cabeza con la depredacion potencial de aves y en el
largo del fémur con la depredacion potencial de mamiferos. Por otro lado, no se encontré ningin efecto de la
depredacion para el enfoque de especies cruzado. Estos resultados sugieren que diferentes aspectos de
historia natural de los depredadores probablemente promovieron cambios en el uso de habitat en las
especies de Anolis y de esta forma se seleccionaron aquellos fenotipos que mejor se desenvuelven en dichos
habitats aumentando su proporcién en los ensambles. Este es el primer estudio que demuestra que la
depredacion puede influir en la composicién morfoldgica de los ensambles de Anolis y pretende aportar a la
comprension del papel de la depredacidn en la diversidad y diversificacion de estas lagartijas.
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Abstract

Antagonistic interactions generate selective pressures that promote the diversification of morphological
features in different groups of organisms. However, the evidence of how these forces mold phenotypes has
been obtained mainly for small groups of species and at local scales. Given that species traits depend on the
geographical context and on the regional species poo], it is necessary to consider these factors for a complete
interpretation of the role of an interaction on the diversification of a clade. In this regard, the objective of this
study focuses on answering what is the effect of potential predation pressure of birds, mammals and
non-avian reptiles on the morphological variation of the Anolis clade species through its distribution. An
assemblage approach was implemented to analyze how the co-occurrence degree of potential predatory
species affects the geographical variation of morphological variables (i.e., body size, length of head, femur
and IV toe) through the geography of Anolis lizards’ distribution. Additionally, a cross-species approach was
implemented taking each Anolis species as an observational unit and considering their phylogenetic
relationships to assess how this phylogenetic effect could influence predation-morphology relationships. It
was found for the assemblage approach that all morphological variables evaluated vary depending on
potential predation pressure. There was a negative relationship in body size with the predation of the three
groups of predators evaluated as a whole, and in the IV toe length with potential predation of reptiles.
Besides, a positive relationship was found in head length with potential predation of birds and in femur
length with potential predation of mammals. On the other hand, no predation effect was found for the
cross-species approach. These results suggest that different aspects of the predators’ natural history seem to
have promoted changes in Anolis habitat use, and therefore, changes in the phenotypes due to selection in
such habitats increasing their proportions in the assemblages. This is the first study that shows that
predation can influence the morphological composition of Anolis assemblages, and it aims to contribute to
the understanding of the role of predation in the diversity and diversification of these lizards.

Keywords: macroecology, Anolis, selective pressures, morphological variation, antagonistic interactions.

Introduccién ambientales como por interacciones biologicas
(Benton, 2009). En particular, las interacciones
biolégicas hacen referencia a relaciones ubicuas,
pues todas las especies en ecosistemas naturales se
ven forzadas a coexistir con otros organismos

Entender c6émo los entornos geograficos
impulsan la generaciéon de patrones de diversidad
biolégica ha sido uno de los mayores desafios de la
interaccion entre la ecologia y la biologia evolutiva
(Hutchinson, 1965; Brodie et al,, 2002; Thompson,
2005; Gomulkiewicz et al.,, 2007). La biodiversidad
se ha cuantificado histéricamente con indicadores
como la diversidad fenotipica y una de sus medidas
mas estudiadas es la variaciéon morfologica de las
especies (Colwell, 2009; Pereira et al. 2013). Existe
suficiente evidencia de que la diversidad
morfoldgica puede estar influenciada por presiones
de seleccion ejercidas tanto por condiciones

presentes en el mismo tiempo y espacio
(Bhattacharjee y Goswami, 2017; Hembry y Weber,
2020). Dentro de las multiples asociaciones
ecolégicas que se pueden generar, las mas
estudiadas son el mutualismo, la competencia, el
parasitismo y la depredacién (Louthan et al.,, 2015;
Harmon et al., 2019; Hembry y Weber, 2020). Estas
interacciones tienen un efecto en diferentes escales
espaciales y filogenéticas que promueven diversas
dindmicas poblacionales, tasas de especiacién y
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extincidn, y patrones de evolucion fenotipica, lo cual
constituye un factor clave en la dinamica de
diversificacion de las especies a través del tiempo y
del espacio (Rojas et al,, 2012; Harmon et al., 2019;
Zeng y Wiens, 2020).

La mayoria de investigaciones sobre cémo las
interacciones bidticas modulan la variacién de
morfolégicos
pequefios grupos de especies y a escalas espaciales
pequeiias (Jablonski, 2008; Stuart y Losos, 2013).
Por ejemplo, Herrera et al. (2006) encontraron que
la variacion regional de la composiciéon de especies
polinizadoras incide en la variacién morfolégica de
la corolla de la lavanda Lavandula latifolia. Por su
parte, Benkman et al. (2003) encontraron que la
variacion regional de defensas de semillas del pino
Pinus contorta subsp. latifolia ha promovido el
aumento de tamano del pico del piquituerto
colorado (Loxia curvirostra). Aunque estos estudios
aportan en la comprensiéon del efecto de las
interacciones biolégicas
fenotipica de una especie focal, ain no se tiene
evidencia de cdmo el contexto geografico y el pool
regional de especies interactuantes afectan las
relaciones predacion-morfologia a través del
espacio (Jablonski, 2008; Althoff et al, 2014;
Hembry et al. 2014; Tovilla-Sierra et al, 2019).
Dado que los procesos ecoldgicos y evolutivos
dependen del contexto geografico y de la estructura
de los ensambles, una mejor comprension del papel
de una

caracteres se ha realizado en

sobre la diversidad

interaccion como promotora de Ila
diversificacion de un clado entero requiere un
analisis a grandes escalas espaciales y filogenéticas,
donde se considere el pool regional de especies
potencialmente involucradas en esta interaccion
(Davies et al, 2007; Barnagaud et al, 2014;

Villalobos et al., 2017; Tovilla-Sierra et al., 2019).

A grandes escalas espaciales, la fuerza de las
interacciones bioticas sobre una especie focal puede
variar a través de su distribuciéon geografica
(Morand y Krasnov, 2010; Dattilo y Vasconcelos,
2019; Corro et al., 2020; Diaz et al., 2013), debido a

que la abundancia, estructura y composicion de
especies varfan en el espacio geografico (Brown,
1995; Gaston, 2003). Si existe una presion de
seleccidn significativa por una interaccién bidtica se
produciran lugares geograficos con
coevolucién y si esta seleccién se ve reflejada en
una variacion morfolégica entonces es posible
entre dicha

elevada

esperar una covariacién espacial
interaccion y la morfologia (Thompson, 2009;
Tovilla-Sierra et al., 2019). Esto puede promover
que especies de un mismo grupo sufran dindmicas
evolutivas divergentes y propiciar o completar
procesos de diversificacion (Pfennig y Pfennig,
2010; Tovilla-Sierra et al., 2019). Por ende, los
patrones geograficos de codistribuciéon ayudan al
entendimiento de los mecanismos que promueven
la evolucion de rasgos morfoldgicos a gran escala
(Barnagaud et al., 2014; Early y Keith, 2019).

La interaccion entre especies codistribuidas en
una region geografica particular puede estudiarse al
combinar la
distribuciéon geografica, filogenias y rasgos de las
especies (Davies et al., 2007; Barnagaud et al., 2014;
Villalobos et al., 2017; Velasco et al., 2019). Usando
el concepto de campo de diversidad (Arita et al,
2008) es posible medir el grado de codistribucién
de otras especies para el area de distribucién de
una especie determinada (Arita et al, 2008;
Borregaard y Rahbek, 2010; Villalobos y Arita,
2010). En este enfoque se emplea una matriz de
presencia-ausencia de todas las especies presentes

informacién sobre Aareas de

en una region geografica, pero se diferencia de los
enfoques tradicionales al no basarse solo en el
conteo de filas (nimero de sitios en los que se
encuentra una especie) o columnas (nimero de
especies por sitio), sino en la interaccién de ambos
factores (Arita et al, 2008). Con el campo de
diversidad es posible cuantificar y graficar la
diversidad de especies de todos los sitios en los que
ocurre una especie particular. As{ este concepto nos
permite una mejor interpretacion de la diversidad
bioldgica entre regiones y taxa y en la identificacion
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de patrones para especies individuales o de
tendencias en ensambles completos (Arita et al.,
2008; Borregaard y Rahbek, 2010; Villalobos y

Arita, 2010).

El campo de diversidad se ha usado para
estudiar patrones de riqueza a grandes escalas. Por
ejemplo, Arita et al. (2008) encontraron que en
Norteamérica, diversidad de
mamiferos tienden a albergar mamiferos de
distribuciones pequenas, y Villalobos y Arita (2010)
encontraron que los patrones de riqueza actuales
de los murciélagos filostomidos resultan de la
interaccion de factores geograficos, climaticos, y de
rasgos idiosincrasicos de las especies. También se
ha empleado para evaluar si la codistribucién de
especies puede predecir elementos de evolucion
fenotipica. Por ejemplo, Velasco et al. (2019)
encontraron que las especies continentales de
lagartijas del clado Anolis que se codistribuyen con
pocos congéneres (i.e, menor niumero potencial de
competidores) presentan un tamafio corporal
similar dimorfismo
comparaciéon con otros ensambles continentales
aleatorios, coincidiendo con lo que se ha encontrado
en especies insulares solitarias (Poe et al.,, 2007).
Tovilla-Sierra et al. (2019) encontraron que la
variaciéon morfolégica en el colibri orejiblanco
(Hylocharis  leucotis) no depende de su
codistribucion con las especies florales que poliniza
y que no siempre estd asociada a la riqueza local de
especies de colibries,

sitios de alta

y un mayor sexual en

una posible fuente de
competencia. Si bien el campo de diversidad ha sido
empleado en algunos estudios macroecoldgicos de
variacion morfolégica por competencia y por
polinizacién, este concepto  sigue
relativamente nuevo y no ha sido empleado en

siendo

estudios donde se evalden otras interacciones como
la depredacién y la diversidad morfolégica.

Las lagartijas del clado Anolis (familia
Dactyloidae) son un ejemplo clasico de radiacion
adaptativa y presentan gran diversidad y variacién

fenotipica en habitats insulares y continentales a lo

largo y ancho de América (Losos, 2009; Velasco et
al, 2019), lo que los hace organismos ideales para
influencia de las presiones de
depredacion en la variacién morfoldgica. Para un
gran numero de especies se conoce en detalle su
ecologia, comportamiento, morfologia funcional y
sus areas de distribucién (Losos, 2009) y presentan
una elevada especializacién ecolégica reflejada en
su morfologia. Se ha evaluado el papel de diferentes
factores en su diversificaciéon morfolégica, como las
interacciones de competencia en la diversificacion
morfolégica de las especies de las Antillas Mayores
(Mahler et al. 2010) y el clima del pasado en la
evolucion de su tamafio corporal (Velasco et al.
2020b). Sin embargo, el papel de las presiones de
depredacion en su diversificacion morfoldgica solo
ha sido evaluado a escala pequefa y en islas
(Schoener et al., 2002; Losos et al., 2004).

evaluar la

Se cree que cambios en la intensidad de la
depredacion en los ensambles puede exponer a los
individuos a nuevas presiones de seleccion y esto
estaria reflejandose en su morfologia (Losos et al.,
2004; Poe y Anderson, 2019). Estudios de
introduccién artificial de depredadores en islas
pequeias y pobres en especies apoyan esta
hipétesis. Se ha encontrado que ocurren cambios
morfologicos en poblaciones de Anolis después de
unas pocas generaciones de haberse introducido un
depredador natural (Schoener et al., 2002; Losos et
al., 2004). Estos estudios proporcionan evidencia de
que la depredacién puede ser relevante en la
diversificacion evolutiva de Anolis (Losos, 2009). De
igual
diferencias ecomorfolégicas de Anolis entre islas y
continente encontradas en estudios previos (Pinto
et al, 2008; Losos 2009). Este es uno de los
postulados clasicos de la biogeografia de islas
donde se propone que la depredacién continental es
mayor que la depredacién insular, puesto que en
islas la diversidad de depredadores seria menor
debido a las dinamicas de colonizacién y extincion
observadas en estos sistemas (Carlquist, 1965;

forma, podrian ayudar a explicar las
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Figura 1. Distribucion geografica del clado Anolis. Modificado de Losos (2009).

MacArthur y Wilson, 1967; Carlquist, 1974;
Schluter, 1988; Harmon y Gibson, 2006). Sin
embargo, hasta la fecha no se ha estudiado cémo la
depredacion sobre Anolis en una escala geograficay
filogenética amplia influye en la diversidad
morfolégica observada y si existen diferencias entre

ambientes insulares y continentales.

En este estudio se responde a la pregunta sobre
cual es el efecto de las presiones potenciales de
depredacion morfologica
existente entre las especies del clado Anolis usando

sobre la variacion
un enfoque macroecolégico. Este es el primer
estudio que
depredacion-morfologia en un clado completo y tan
diverso como son los Anolis. Con este estudio se
aporta a la comprensidn de los patrones geograficos

evalda las relaciones

de biodiversidad funcional de estas lagartijas, al
postulado clasico de biogeografia de islas sobre
diferencias entre depredacidn continental e insular
y al papel de la depredaciéon como promotora de la
diversificacion morfolégica a grandes
espaciales.

escalas

Métodos

Area de estudio

Se analizaron las presiones potenciales de
depredacion para las distribuciones geogréficas de
378 especies de Anolis, por lo que se trabajo a escala
macroecolégica y el area de estudio fue Ia
distribucién geografica total del clado. Las lagartijas
Anolis se distribuyen desde el norte de Sudamérica,
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pasan por Centroamérica y llegan hasta el norte de
México y el sudeste de Estados Unidos (Fig. 1).
Ademas se encuentran en las Islas Caribe y algunas
islas del Océano Pacifico (Losos, 2009). Habitan en
una amplia gama de climas (Velasco et al., 2016),
microhabitats (desde el suelo del bosque hasta el
dosel; Phillips et al., 2019) y elevaciones (0-3,750
msnm; Losos, 2009; Méndez-Galeano et al., 2020).

Bases de datos

Los Anolis son depredados principalmente por
aves y serpientes (Losos, 2009). Sin embargo, se ha
registrado una amplia variedad de vertebrados e
invertebrados que también los consumen, como
otros reptiles (e.g., lagartos; Schoener et al., 1982),
mamiferos (e.g, mangostas; Henderson, 1992,
murciélagos; Jones et al, 2020, monos; Mitchell,
1989), anfibios (e.g, ranas; Leal y Thomas, 1992),
artrépodos (e.g., arafias; Reyes-Olivares et al., 2020,
cangrejos; Herréon et al, 2011) e incluso se ha
reportado depredacién por otras especies de Anolis
y canibalismo en algunas especies (Gerber, 1999;
Losos, 2009). Debido a la falta de datos especificos
sobre la distribucién geografica y dietas de la
mayoria de depredadores
potenciales, en este estudio solo se analizaron los
tres grupos de depredadores vertebrados terrestres
de Anolis: aves, mamiferos y reptiles no aviares (que
por simplicidad seran denominados como “reptiles”
en la continuacién de este texto; Losos, 2009). Para

invertebrados

determinar el nimero de depredadores potenciales
(DP) de los tres grupos que se codistribuyen con
cada especie de Anolis, se emplearon mapas de
distribucion de Anolis (Velasco et al., 2020), aves
(obtenidos de BirdLife International), mamiferos
(obtenidos de IUCN Red List) y reptiles (Gumbs et
al., 2020).

Se identificaron las especies de aves, mamiferos,
y reptiles cuya distribucién se superpone con la
distribucion de cada especie de Anolis (i.e., especies
codistribuidas) empleando una cuadricula con
celdas de 0.5 x 0.5 grados de extensién (lat-long;

aprox. 3.000 km2 en el ecuador; Kanazawa, 2008)
usando el software QGIS (QGIS Development Team,
2020). Se determin6 la dieta (i.e., consumo/no
consumo de reptiles) de las especies de aves y
mamiferos codistribuidas a partir de los datos
disponibles de Wilman et al. (2014). Las dietas de
las especies ausentes en esta base de datos se
asignaron segun lo reportado en la literatura a
través de una busqueda sistematica en diferentes
bases de datos (e.g, Google Scholar, Web of
Science). Se tomaron como DP de Anolis todas
aquellas especies codistribuidas que registraron
reptiles en su alimentacién. Al no existir una base
de datos de dietas para la mayoria de especies de
reptiles como la empleada para aves y mamiferos,
se compilaron todas las especies de reptiles
codistribuidas y, a partir de una busqueda
exhaustiva de literatura en diferentes bases de
datos, se asigné a cada especie un valor binario si se
reportaban (1) o no se reportaban (0) otros reptiles
en su alimentacidn. Si la dieta de alguna especie no
estaba registrada en literatura, se asignd segln la
dieta de las especies mas cercanamente
relacionadas que presentaran este dato.

Para cada especie i-ésima de Anolis se calculé un
valor de presion potencial de depredaciéon
(Potential Predation Preassure, PPP), usando la
siguiente formula:

PP5i

5i

FPPi =

siendo el término PPS; (Potential Predatory Species)
el nimero de especies depredadoras potenciales
codistribuidas con la especie i-ésima de Anolis, y el
término Si el total de especies codistribuidas con la
especie i-ésima de Anolis. Es decir, la PPP es una
aplicacion operativa del concepto de campo de
diversidad como una medida del grado de
codistribucion de una especie de Anolis con sus
potenciales predadores. La PPP tiene valores entre
cero (i.e, ningin depredador potencial se
codistribuye con una especie de Anolis en
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particular) y uno (i.e, todas las especies
codistribuidas son depredadoras potenciales). El
PPP se estim6 para aves (PPPAves), mamiferos
(PPPMam), reptiles (PPPRept) y para estos tres

grupos en conjunto (PPPTot).

Para comprender mejor de qué forma las
especies depredadoras potenciales (DP)
encontradas podian incidir en la variacién de las
variables morfolégicas de Anolis estudiadas y
entender la ecologia detras de los resultados de los
modelos estadisticos, se extrajo de la base de datos
de Wilman et al. (2014) para cada DP, su grupo
taxonémico a nivel de familia, para las aves
depredadoras potenciales (AvesDP) su categoria de
dieta (i.e, plantas y semillas, frutas y néctar,
invertebrados, vertebrados y carrofia, omnivoro) y
su porcentaje de forrajeo en diferentes estratos de
bosque y habitats (i.e., debajo de las superficies del
agua, sobre el suelo, por debajo de 2 m en
sotobosque, 2 m hacia arriba y bajo el dosel, en el
dosel, aire), y para los mamiferos depredadores
potenciales (MamDP) su categoria de estrato de
forrajeo (i.e, marino, nivel del suelo, acuatico,
escansorial, arboreo, aéreo). Posteriormente se
determinaron los porcentajes de estas variables
para todas las especies distribuidas en islas y en
continente.

Se emplearon cuatro rasgos morfologicos
obtenidos de la base de datos de Poe y Anderson
(2019) para los analisis morfolégicos. Se usaron las
variables de tamafio corporal (snout to vent length,
SVL), uno de los rasgos mas influyentes de la
ecologia y fisiologia de los organismos y de Anolis
en particular (Peters, 1983; Poe y Anderson, 2019),
transformada con el logaritmo en base 10 (SVL
(log10); Velasco et al., 2020b); longitud de la cabeza
(head length; HDL), la cual se considera que podria
estar relacionada con la estrechez de las superficies
empleadas para la locomocién (Losos, 2009) o con
la dieta de las especies (Verwaijen, et al., 2002); y
longitud del fémur (femur length; FML) y longitud
del IV dedo pedal (toe length; TOL), correlacionadas

con el uso de microhabitats (Irschick, 2002). Como
las variables de HDL, FML y TOL se correlacionan
fuertemente con el tamafio corporal, se tomaron en
proporcidn a la SVL sin transformar al dividirlas por
este valor (Poe y Anderson, 2019). A pesar de que
muchos autores usan residuales de regresiones
lineales de tamafio corporal para escalar medidas
(Packard y Boardman, 1988), se opt6 por
simplemente dividir el valor de la variable
morfologica por el SVL al igual que en el estudio de
Poe y Anderson (2019) pues los resultados de la
division estan casi completamente relacionados con
los residuos de tamafio corporal (Poe y Latella,
2018).

El clima juega un papel fundamental en la
distribucién geografica de las especies y, por ende,
en la composicién de los ensambles a grandes
escalas (Olalla-Tarraga, 2014),. Debido a esto, se
emplearon cuatro variables bioclimaticas clasicas
que podrian estar influenciando indirectamente la
relaciéon depredacion-morfologia, del conjunto de
capas climaticas globales WorldClim (V 2.0; Fick y
Hijmans, 2017; bio 1: temperatura media anual,
TMA; bio 4: estacionalidad de la temperatura, ET;
bio 12: precipitacion anual, PA; bio 15:
estacionalidad de la precipitacion, EP) a una
resolucién espacial de 2.5 minutos (aprox. 20.25
km2 en el ecuador; Kanazawa, 2008). Estas capas
climaticas se encuentran en formato raster, por lo
que son modelos de datos basados en una matriz de
celdas donde cada celda almacena informacion de
una variable especifica (Pucha-Cofrep et al,, 2017).
Estas variables climaticas se emplearon como
variables independientes junto con las variables de
PPP en los modelos lineales de efectos mixtos que
se implementaron posteriormente. Se ha evaluado
el efecto de las variables climaticas sobre los
gradientes geograficos de tamafio corporal (Velasco
et al,, 2020b), pero no sobre las demds variables
morfolégicas de este estudio y tampoco el efecto de
su interaccion con variables de depredaciéon sobre
la variaciéon morfolégica de los Anolis. También se
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us6 una variable de region de la especie (i.e., insular
o continental) obtenida de Velasco et al. (2019)
como variable aleatoria en los modelos
mencionados. Esto con el fin de evitar el efecto de la
pseudo-replicacidn (i.e., la falla en reconocer la falta
de independencia estadistica en la base de datos;
Jamil et al., 2013) que podria generarse al no hacer
la diferenciaciéon entre ambos grupos (i.e., islas vs
continente), pues como variable aleatoria puede
tener pendientes e interceptos individuales para

cada region (Gelman y Hill, 2006; Bolker, 2015).

Anadlisis de datos
Enfoque de ensamble

Se realiz6 un enfoque de ensamble
(Assemblage-based approach; Olalla-Tarraga et al.,
2010), en el que se tomé a cada celda de 0.5 x 0.5
grados de extension como unidad de andlisis
muestral. Con este enfoque se pueden explorar los
patrones geograficos combinando las presencias o
ausencias de las especies en cada celda con las
variables de interés. La PPP de cada celda se tomd
como la mediana (M.) de las PPP de todas las
especies que ocurren en dicha celda y de esta
misma forma se asignaron valores por celda para
cada variable morfolégica (Velasco et al., 2020a). Se
empled la mediana como medida de tendencia
central pues no se distorsiona en presencia de
valores atipicos (Petrie y Sabin, 2009). La principal
ventaja de este enfoque es que permite la
evaluacion directa de la estructura ambiental
subyacente (i.e., PPP y variables bioclimaticas) a los
patrones geograficos de variables morfolégicas a
grandes espaciales,
percepcién multidimensional (Ruggiero y Hawkins,
2006; Olalla-Tarraga et al, 2010). Para evaluar si
significativas de PPP y
morfologia entre celdas insulares y continentales se
empleo la prueba U de Mann-Whitney, prueba no
paramétrica usada para constatar la diferencia
entre las medianas de dos muestras independientes
(MacFarland y Yates, 2016).

escalas generando una

existen diferencias

A cada una de las cuatro variables morfologicas
(SVL (logi0), HDL/SVL, FML/SVL, TOL/SVL) se le
ajustaron 14 modelos lineales de efectos mixtos
(LMM) por lo que se evalué un total de 56 modelos
para este enfoque. Los LMM son una extension de
los modelos lineales simples para incorporar
efectos fijos (i.e., parametros que no varian) y
aleatorios (i.e, parametros que varian) como
variables independientes (Gatecki y Burzykowski,
2013). Los efectos aleatorios permiten tener en
cuenta la no independencia entre las observaciones
estadisticas lo cual evita la pseudo-replicacidn,
reduce los errores tipo I (falso positivo; Hawkins et
al, 2017), y permiten tener un mejor ajuste a los
datos (Gatecki y Burzykowski, 2013; Jamil et al,
2013). En este enfoque era probable la existencia de
una relacion entre la morfologia de los ensambles y
su pertenencia a islas o al continente debido a
variables propias de cada regién no incorporadas
en este estudio, por lo que para corregir esta
posible no-independencia se consideré la region
como un efecto aleatorio. Asimismo, como era
posible que las celdas mas cercanas entre si
tuvieran ensambles de Anolis con morfologia mas
parecida, se emple6 la posicion de las celdas como
efecto aleatorio para corregir el efecto de la
cercania geografica.

Los 14 modelos por cada variable morfolégica se
configuraron de la siguiente manera: se ajustaron
dos modelos solo con las variables climaticas (TMA,
ET, PA, EP) como efectos fijos y como efectos
aleatorios en uno se incluyd la region y en otro
tanto la regién como la posicidn de las celdas. Estos
modelos no incluyeron ninguna variable de PPP con
el fin de comparar su ajuste a los datos versus el de
los modelos con PPP. Los siguientes 12 modelos
constaron de tres modelos por variable de PPP
(PPPTot, PPPAves, PPPMam, PPPRept): 1) un
modelo con la PPP y las variables climaticas como
efectos fijos y la region como efecto aleatorio, 2) un
modelo igual al anterior pero adicionando como
efecto fijo las interacciones de ET y EP cada una con
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la PPP, y 3) un modelo igual al anterior pero
adicionando a las celdas como efecto aleatorio. Se
agregaron interacciones de la PPP con variables
climaticas de estacionalidad que han mostrado
estar relacionadas con la riqueza de vertebrados
terrestres a grandes escalas en estudios previos
(Klopfer, 1959; Hurlbert y Haskell, 2003; Gouveia et
al, 2013) y podrian afectar los patrones de
distribucion y riqueza de los depredadores
evaluados y asimismo el efecto de la PPP sobre las
variables morfolégicas. Para los LMMs se empleé la
funcion lmer del paquete Ime4 (Bates, 2015) del
software R (V 3.6.3; R Core Team, 2014).

Enfoque de especies cruzado

Para complementar al enfoque de ensamble y
evitar la pseudo-replicaciéon de datos que ocurre de
forma natural y tiende a inflar el error tipo I, se
realizdé un enfoque de especies
(Cross-species-based approach; Olalla-Tarraga et al.,
2010) en el que se tom6 como unidad de analisis a
cada especie de Anolis. Para cada especie se uso el
valor medio de cada variable morfologica a estudiar
obtenido de Poe y Anderson (2019). También para
cada especie se obtuvo un unico valor de cada
variable ambiental a partir del calculo de la
mediana (Petrie y Sabin, 2009) de los valores de
dicha variable segin los rasters de variables
bioclimaticas en registros puntuales de cada especie
obtenidos de Velasco et al. (2020a) (Olalla-Tarraga
et al.,, 2010; Velasco et al., 2020a). Igual que en el
enfoque de ensamble, se empled la prueba U de

cruzado

Mann-Whitney para evaluar si existen diferencias
significativas de PPP y morfologia entre especies
insulares y continentales.

En este enfoque se ajustaron 14 modelos
Lineales Generalizados Mixtos Filogenéticos
(PGLMM; Ives y Helmus, 2011) para cada una de las
cuatro variables morfolégicas (SVL (logio),
HDL/SVL, FML/SVL, TOL/SVL), también teniendo
un total de 56 modelos evaluados. Es probable que
especies de Anolis filogenéticamente mas cercanas

tengan una morfologia mas similar. Para corregir el
efecto de la cercania filogenética sobre Ila
morfologia de Anolis y asi
pseudo-replicacién, se emplearon PGLMMs los
cuales permiten la inclusion de las relaciones
filogenéticas como un efecto aleatorio (Ives y
Helmus, 2011). Para esto se emple¢ la filogenia mas
reciente y completa de Anolis (Anexo 2) de Poe et al.
(2017). También se empled a la regiéon como efecto
aleatorio por las razones expuestas en el enfoque de
ensamble. Las variables de los modelos fueron las
mismas que los del enfoque de ensamble, pero en
vez de adicionar como efecto aleatorio a la
ubicacién de las celdas, se adicion6 la variable de
relaciones filogenéticas. los PGLMMs se
empled la funcién pglmm del paquete de R phyr (Li
et al, 2020) del software R (V 3.6.3; R Core Team,
2014).

evitar la

Para

En ambos enfoques se seleccionaron como
mejores modelos para cada variable morfolégica
aquellos con el valor de AIC mas bajo (i.e., criterio
que indica la pérdida de informacién esperada del
modelo; Wagenmakers y Farrell, 2004;) y el peso de
Akaike (wAIC) mas alto (i.e, analogo a la
probabilidad de que dicho modelo sea el mejor
modelo de aproximacién; Symonds y Moussalli,
2011). Para valorar la importancia relativa de cada
variable independiente dentro de los mejores
modelos seleccionados, se calcularon sus
coeficientes estandarizados (o coeficientes beta; ),
que son los pesos relativos de cada variable en la
determinacién del valor de la variable dependiente,
asumiendo que las otras variables independientes
se mantienen constantes. Se recomienda su uso
cuando se quiere comparar la fuerza relativa de los
procesos en modelos con multiples predictores
pues, a diferencia de los coeficientes sin
estandarizar que dependen de la unidad de medida
de las variables, los coeficientes estandarizados
ponen todos los coeficientes en una escala comin

(Grace et al., 2018).



Resultados

Depredadores potenciales y Presiones
potenciales de depredacion

Se identificaron 8,460 especies (3,812 aves,
1,489 mamiferos y 3,159 reptiles) codistribuidas
con las 378 especies de Anolis. En el continente se
identificaron 7,586 especies (3,589 aves, 1,419
mamiferos, 2,578 reptiles) y en islas 2,720 especies
(1,184 aves, 657 mamiferos, 879 reptiles). De todas
las especies codistribuidas, clasificaron como
depredadoras potenciales (DP) 2,126 especies (351
aves, 97 mamiferos, y 1,678 reptiles). En el
continente se identificaron 1,804 DP (314 aves, 94
mamiferos, 1,396 reptiles) y en islas se
identificaron 700 DP (195 aves, 46 mamiferos, 459
reptiles).

Para aves se encontré que la proporciéon de
rapaces (i.e., Accipitridae, Cathartidae, Falconidae,
Sagittariidae, Strigidae, Tytonidae) es el doble en
islas (12.58 %) que en continente (5.85 %). Para las
aves que depredadoras
potenciales (AvesDP), la familia mas abundante
para continente e islas en conjunto fue Accipitridae
(52 spp; 14.81 %), igual que para continente (50
spp; 1592 %) e islas (36 spp; 1846 %)
individualmente. Para mamiferos depredadores
potenciales (MamDP), la familia mas abundante
para continente e islas en conjunto fue Soricidae
(33 spp; 34.02 %) al igual que para continente (33
spp; 35.11 %) pero diferente para islas, cuya familia
mas abundante fue Didelphidae (19 spp; 41.30 %).
Para reptiles depredadores potenciales (ReptDP)
tomando a continente e islas como grupo, la
mayoria de las especies fueron serpientes (1,210;

clasificaron como

72.12 %) al igual que para continente (1,133 spp;
81.16 %),
representativa en ambos casos (Continente e islas:
977 spp; 58.22 %; Continente: 915 spp; 65.54 %),
pero para islas la mayoria de ReptDP fueron
lagartos (213 spp; 53.59 %), y la familia mas
representativa fue Dactyloidae (189 spp; 41.18 %).

siendo Colubridae la familia mas

En cuanto a las categorias de dieta de AvesDP, se
encontré que las AvesDP en continente e islas como
conjunto son principalmente
(154 spp; 43.87 %), igual que para continente (135
spp; 42.99 %) pero para islas la categoria mas
representativa es consumidores de vertebrados y
carrofia (73 spp; 37.43 %). Para las zonas de
forrajeo de aves y mamiferos se encontré que para
AvesDP de continente e islas en conjunto, la zona de
forrajeo con mayor porcentaje de uso promedio fue
el suelo (40.03 %), igual que para AvesDP
continentales (42.11 %) e insulares (35.64 %). Para
MamDP, predominan las especies que forrajean en
el suelo (68.04 %), igual que para MamDP
continentales (67.02 %) e insulares (50,00 %).

invertebradivoras

Enfoques de ensamble y de especies cruzado

Depredacién

Tanto las PPP parciales (PPPAves, PPPMam y
PPPRept) como la PPPTot se diferenciaron
significativamente entre islas y continente usando
tanto el enfoque de ensamble como el enfoque de
especies cruzado (Fig. 2). Se encontré que las PPP
fueron significativamente mayores en continente en
comparacion con las islas por parte de los
mamiferos (e. ensamble: U = 218,005, p < 0.001; e.
spp. cruzado: U = 2,574.5, p < 0.001) y de los
reptiles (e. ensamble: U = 442,210, p = 0.001; e. spp.
cruzado: U = 3,266.5, p < 0.001), mientras que las
PPP en islas fueron significativamente mayores que
en continente por parte de las aves (e. ensamble: U
=967,407, p < 0.001; e. spp. cruzado: U = 2,5125, p
< 0.001), y direccion6 las PPP de los tres grupos en
conjunto a ser también mayores en islas (e.
ensamble: U = 850,019, p < 2.2e16; e. spp. cruzado:
U =15,760, p=0.039).

Se encontr6 un gradiente geografico de la
PPPAves, con altos indices de depredacion potencial
en los ensambles desde los Andes ecuatorianos
pasando por las pacifica y atlantica
colombianas hasta el sudeste de Estados Unidos, y
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Figura 2. Comparacién de presiones potenciales de depredacién (PPP) ejercidas por aves,
mamiferos, reptiles y total, entre islas y continente para los enfoques de ensamble (E. Ensamble) y de
especies cruzado (E. spp. Cruzado). Se indican los valores U (i.e., el estadistico de la prueba U de
Mann-Whitney; Aragén-Salgado, 2016) y P (i.e., probabilidad de obtener dicho resultado suponiendo
que la hipétesis nula de medianas poblacionales iguales es cierta; Goodman, 2008). Los asteriscos

indican que las diferencias entre regiones fueron significativas (valor p < 0.05).
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Figura 3. Gradientes geograficos de las presiones potenciales de depredaciéon (PPP) ejercidas por
a) aves (PPPAves), b) mamiferos (PPPMam), c) reptiles (PPPRept), y d) los tres grupos en conjunto
(PPPTot). Colores mas oscuros indican valores mayores de la mediana (M.) de la variable de PPP en el

ensamble (celda).

teniendo valores maximos en las Islas Caribe (Fig.
3). La PPPRept mostré valores mas altos en el
Pacifico y los Andes colombianos, pasando por
Centroamérica hasta el sur de México, con valores
maximos en los ensambles de Costa Rica y Panama.
La PPPTot exhibi6 valores mas altos en la costa este
de Centroamérica y las Islas Caribe, con valores
maximos en Guatemala, el sur de México, Cuba y La

Espafiola. Para la PPPMam no se observo un
gradiente geografico claro.
Morfologia

Las cuatro variables morfolégicas examinadas
(i.e., tamafio corporal, SVL (log10); largo relativo de
la cabeza, HDL/SVL; largo relativo de fémur,
FML/SVL; y largo relativo del IV dedo pedal,

12



E. Ensamble

E. spp. Cruzado

2.1

SVL (logio)

[ P<0.001

> U= 687,566
% !

2.1

1.9

1.7|

P=0.242
U=14,972

0.30]

HDL/SVL

0.25

FML/SVL

0.27

0.20|

P<0.001 0.5 P<0.001
U=852,672 i U=22,575
f
0.30
$ 0.25
P=0.012
U=11,739

[ P=0.001
U= 440,322

0.35

0.27

0.20]

0.225|

TOL/SVL

0.175|

Figura 4. Comparacidn de las variables morfologicas (SVL (logio): tamafio corporal; HDL/SVL: largo
relativo de la cabeza; FML/SVL: largo relativo del fémur; TOL/SVL: largo relativo del IV dedo pedal),
entre islas y continente para los enfoques de ensamble (E. Ensamble) y de especies cruzado (E. spp.
Cruzado). Se indican los valores U (i.e., el estadistico de la prueba U de Mann-Whitney;
Aragoén-Salgado, 2016) y P (i.e., probabilidad de obtener dicho resultado suponiendo que la hipdtesis
nula de medianas poblacionales iguales es cierta; Goodman, 2008). Los asteriscos indican que las
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diferencias entre regiones fueron significativas (valor p < 0.05).
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Figura 5. Gradientes geograficos de las variables morfolégicas de Anolis analizadas, siendo a)
tamafio corporal (SVL (logig), b) largo relativo de cabeza (HDL/SVL), c) largo relativo de fémur
(FML/SVL) y d) largo relativo de IV dedo pedal (TOL/SVL). Colores mas oscuros indican valores
mayores de la mediana (M.) de la variable morfolégica en el ensamble (celda).

TOL/SVL) presentaron diferencias significativas
entre islas y continente usando el enfoque de
ensamble (Fig. 4). Asimismo, al usar el enfoque de
especies cruzado, todas las variables mostraron
diferencias significativas excepto la de tamafio

corporal (Fig. 4). El tamafio corporal fue

significativamente mayor en islas con el enfoque de
ensamble pero estadisticamente no diferenciable
entre ambas regiones con el enfoque de especies
cruzado (e. ensamble: U = 687,566, p < 0.001; e. spp.
cruzado: U = 14,972, p = 0.242). Tanto el largo
relativo de la cabeza (HDL; e. ensamble: U =
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852,672, p < 0.001; e. spp. cruzado: U = 22,575, p <
0.001) como el largo relativo del IV dedo pedal
(TOL; e. ensamble: U = 659,504, p < 0.001; e. spp.
11,974, p = 0.025) fueron
significativamente mayores en islas con ambos
enfoques, mientras que el largo relativo del fémur
(FML) resulté significativamente
continente también con ambos

cruzado: U =

mayor en
enfoques (e.
ensamble: U = 440,322, p = 0.001; e. spp. cruzados:
U = 11,739, p = 0.012).
gradiente geografico claro para el tamafio corporal
(Fig. 5). Sin embargo, los ensambles con menores
valores se concentraron principalmente en la mitad
de América, especialmente en el norte de México. Se
evidencié que el tamafio de cabeza presenta valores
mayores en los ensambles de las Islas Caribe y del
sudeste de Estados Unidos, con valores maximos en
las islas de Cuba y La Espafiola. El tamafio del fémur
evidencié valores mayores en la costa atlantica de
Venezuela y Guyana Francesa, y valores menores en
los Andes de Ecuador, Colombia y Venezuela. No se
encontré un gradiente geografico claro del tamano
del IV dedo pedal, pero ensambles de los Andes
ecuatorianos presentan los mayores valores.

No se encontré un

Modelos estadisticos

Enfoque de ensamble

A través del enfoque de ensamble, se detect6 una
mayor sefial del efecto de la depredacién potencial
sobre la morfologia de los Anolis. Todos los mejores
modelos seleccionados (i.e., con el valor AIC mas
bajo y el peso Akaike mas alto) consideraron una
asociacion entre las variables morfolégicas y alguna
variable de PPP (Anexo 3).

Para el tamafio corporal, el modelo que mejor se
ajustd a los datos incluye como efectos fijos la
PPPTot, las variables climaticas, y las interacciones
de la ET y la EP con la PPPTot (AIC = -19,793.49;
wAIC= 1.0; Anexo 3). En este modelo, la PPPTot
tuvo un efecto estandarizado negativo ( = -0.50, B

+ EE: -0.488 * 0.057, t = 8.416; Fig. 6) y su
coeficiente indica que por el incremento de una
unidad en la desviacién estdndar (DE) de la PPPTot,
la DE del tamafio corporal en los ensambles
disminuye en 0.5. Esto significa que la PPPTot esta
direccionando los ensambles de Anolis a tamafios
corporales menores (Fig. 7).

Para el largo relativo de cabeza, el modelo que
mejor se ajusté a los datos contiene como efectos
fijos la PPPAves, las variables climaticas, y las
interacciones de la ET y la EP con la PPP (AIC =
-38,939.05; wAIC = 1.0; Anexo 3). La PPPAves tuvo
un efecto estandarizado positivo para este modelo
(B=0.28, B £ EE: 0.138 + 0.057, t = 8.416; Fig. 6) y
su coeficiente indica que la PPPAves estaria
direccionando los ensambles de Anolis a tener
cabezas mas largas (Fig. 7), con un incremento de
0.28 de DE en el valor de HDL cada una unidad de
DE de PPPAves. En este modelo, el efecto fijo que
mas aporto fue la interaccidon entre PPPAves y la ET
(B = 0.41; Fig. 6), lo que significa que la magnitud de
la relacion positiva entre HDL y PPPAves depende
del valor de ET del ensamble.

Para el largo relativo del fémur, el modelo que
mejor se ajustd a los datos contiene como efectos
fijos la PPPMam, las variables climaticas, y las
interacciones de la ET y la EP con la PPP (AIC =
-33161.62; wAIC = 1.0; Anexo 3). La PPPMam tuvo
un efecto estandarizado positivo (f = 0.15, B * EE:
-0.2192 % 0.005, t = 54.954; Fig. 6) que indica que
en los ensambles hay un aumento de 0.15 en la DE
del largo del fémur por cada incremento de 1
unidad en la DE de la PPPMam. Esto sugiere que la
PPPMam direcciona levemente los ensambles de
Anolis a especies de patas mas largas (Fig. 7). La
interaccion entre PPPMam y la ET (3 = 0.26; Fig. 6)
aport6 mas al modelo que esta variable sin
interaccion. Esto significa que la magnitud de la
relacion positiva entre FML y PPPMam depende del
valor de ET del ensamb]e.
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COEFICIENTES ESTANDARIZADOS

Figura 6. Coeficientes estandarizados (o coeficientes beta; [3) y sus barras de error para los efectos
fijos de los LMM que mejor describen cada variable morfolégica en el enfoque de ensamble. Los

asteriscos indican que la barra de error del efecto no incluye el cero y que puede considerarse un

efecto fuerte. PPPTot: presion potencial de depredacidon total; PPPAves: presion potencial de
depredacion de aves; PPPMam: presion potencial de depredacion de mamiferos; PPPRept: presion
potencial de depredacion de reptiles; TMA: temperatura media anual; ET: estacionalidad de la

temperatura; PA: precipitacion anual; EP: estacionalidad de la precipitacion.

Para el largo relativo del IV dedo pedal, el
modelo que mejor se ajusté a los datos contiene
la PPPRept, las variables
climaticas, y las interacciones de la ET y la EP con la
PPP (AIC = -38231.23; wAIC = 1.0; Anexo 3). La
PPPRept tuvo un efecto estandarizado negativo
pequefio (f =-0.07, B + EE: 0.041 + 0.006, t = 6.986;
Fig. 6), lo cual indica que en los ensambles hay una
disminuciéon de 0.7 en la DE del largo del IV dedo
pedal por cada incremento en una unidad en la DE
de la PPPRept, sugiriendo que la PPPRept estad

como efectos fijos

direccionando levemente los ensambles de Anolis
hacia dedos mas cortos (Fig. 7). El efecto fijo que
mas aportd al modelo fue la interacciéon entre
PPPRepty la ET (B =-0.62; Fig. 6). Esto significa que
la magnitud de la relaciéon negativa entre TOL y
PPPRept depende del valor de ET que tenga el
ensamble.

Todos los modelos seleccionados incluyeron los
efectos aleatorios de regién y celda pues su
inclusiéon disminuy6 considerablemente los valores
de AIC (Anexo 3), lo que significa que generaron un
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mejor ajuste de los datos. Para ninguno de los 0.015, S%(celda) = 0.022; SZ%(region) = 0.021, S%(ceida) =
modelos seleccionados hubo variaciéon considerable 0.022). Es decir, no hubo efecto considerable de la
entre los interceptos de las regiones ni entre los cercania entre las celdas ni de la pertenencia de la
interceptos de las celdas (en el orden de mencién de celda a una u otra region (isla o continente) en la
cada modelo seleccionado: S2(regisn) = 0.003, S2(celaqy =  variacion de las variables morfolégicas.

0.001; S2(regiony = 0.024, SZcelqa) = 0.029; SZ(region) =
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Figura 7. Efectos marginales de las presiones potenciales de depredacion (PPP) de los modelos
lineales de efectos mixtos (LMM) que mejor describen cada variable morfoldgica en el enfoque de
ensamble. Los graficos muestran los valores de respuesta predichos para la mediana (M) de las
variables morfoldgicas (SVL (logio): tamafio corporal; HDL/SVL: largo relativo de la cabeza; FML/SVL:
largo relativo del fémur; TOL/SVL: largo relativo del IV dedo pedal) en los ensambles segin la M. de
las PPPs (PPPAves: presion potencial de depredacién de aves; PPPMam: presion potencial de
depredacion de mamiferos; PPPRept: presidon potencial de depredacidn de reptiles; PPPTot: presion
potencial de depredacion total).
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Enfoque de especies cruzado

Al usar el enfoque de especies cruzado no se

encontré6 una sefial clara del efecto de la
depredacion potencial sobre la morfologia de los
Anolis. Todos los mejores modelos encontrados
para cada variable morfolodgica (i.e., con el valor AIC
mas bajo y el peso Akaike mas alto; Anexo 4)
incluyeron como efectos fijos solo a las variables
climaticas (TMA, ET, PA, EP) dejando por fuera a las
variables de PPP. Es decir, no se encontro efecto de
la depredacién potencial sobre ninguna de las
cuatro variables morfolégicas evaluandose a nivel
de especie. Asimismo, los efectos estandarizados (3)
de las variables climaticas en los mejores modelos
son en su mayoria marginales pues sus intervalos
de credibilidad (IC, 95 %; intervalos dentro de los

cuales los valores de cada efecto caen con una

TMA- N, L
B

PA- 0003

EP- o0

ET- 0206

TMA- N 0923

oAl 0.000

ET- 0.200

EP- e

-1 -0.5 0 0.5 1

probabilidad del 95 %; Yong-Sheng, 2008) incluyen
al cero (Bird, 2002; Fig. 8), y todos los efectos
estandarizados de las variables climaticas se
acercaron a cero (< 0.1) indicando que el clima tuvo
poca relevancia como predictor de las variables
morfologicas de Anolis en este enfoque (Fig. 8).
Todos los mejores modelos incluyeron como efectos
aleatorios a la region y a las relaciones filogenéticas,
pero no
considerable entre los interceptos de los grupos
(modelo para SVL (logi0): S%(regién) < 0.001, S2(et. filogen)
= 0.007; modelo para HDL/SVL: SZ%egisny = 0.005,
S2(et filogen) = 0.026; modelo para FML/SVL: S%(region) <
0.001; SZet filogeny = 0.001; modelo para TOL/SVL:
S2(region) < 0.001; SZ(effilogen) = 0.074-).

se evidenci6 en ninguno variaciéon
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-0.010
()

-PA
-0,011 P
-0.011 | Ma
‘/{ -0.002 | TMA
-0,002 | Ep
-0.016 [ pa
-0031" BT
-1 -0.5 0 0.5 1
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Figura 8. Coeficientes estandarizados (o coeficientes beta; ) y sus intervalos de credibilidad (IC,
95%) para los efectos fijos de los PGLMM que mejor describen cada variable morfologica en el enfoque
de especies cruzado. Los asteriscos indican que el IC del efecto no traslapa a cero y que puede

considerarse un efecto fuerte. TMA: temperatura media anual; ET: estacionalidad de la temperatura;

PA: precipitacién anual; EP: estacionalidad de la precipitacidon.
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Discusion

A pesar de que la depredacién y su efecto sobre
la variacién morfolégica en presas ha sido un
fendmeno ampliamente estudiado en ecologia, esta
interaccion biolégica nunca habia sido evaluada en
una escala macroecolégica para un clado completo
de especies. En este estudio se constaté que los
patrones geograficos de la depredaciéon tienen
efecto los patrones geograficos de la
morfologia de las presas, y ademas se encontr6
evidencia que apoya un postulado clasico de la
biogeografia de islas sobre depredacion insular y
una excepcién a esta hip6tesis. A continuacion se
discutird por separado como pueden relacionarse
los resultados de esta tesis con lo que plantea la
biogeografia de islas y con las historias de vida
tanto de Anolis como de los depredadores
potenciales.

sobre

Depredacion en islas versus en continente

En islas la tasa de inmigracion es relativamente
menor y por lo tanto es esperado que los
ecosistemas insulares contengan menos especies
que los continentales (MacArthur y Wilson, 1967).
En este sentido, se afirma también que en islas los
linajes probablemente sufren de una depredacion
menor al cohabitar con una menor cantidad de
depredadores naturales que en el continente
(Carlquist, 1965; MacArthur y Wilson, 1967;
Carlquist, 1974; Schluter, 1988; Harmon y Gibson,
2006). La diferencia en depredaciéon entre islas y
continentes puede generar que también haya
diferencias en algunos
anti-depredatorios (e.g., tiempo de uso de refugios,
tiempo de espera antes de huida, etc.) entre ambas
regiones (Losos y Herrel, 2010) y esto ha sido

comportamientos

soportado por estudios donde se ha encontrado por
ejemplo que especies de Anolis continentales son
significativamente menos activas que especies
caribefias (Losos, 1990b; Losos y Herrel, 2010).
Ademas, se sabe que los depredadores tienen un
gran impacto en la supervivencia de Anolis

continentales e insulares (Schoener, et al., 2005) y
el tiempo medio de supervivencia en algunas
especies como por ejemplo Anolis nebulosus es
significativamente mayor en islas que en continente
(Siliceo-Cantero et al., 2016). Los resultados de este
estudio apoyan la hipdtesis de menor proporcion de
depredadores en islas para mamiferos y reptiles
depredadores potenciales de Anolis,
encontr6 que las PPP continentales son
significativamente mayores que las PPP insulares
para estos grupos con dos enfoques metodoldgicos.

pues se

Sin embargo, en aves se evidencia el fenémeno
contrario pues en islas existe mayor presiéon
potencial de depredaciéon de aves que en el
continente también para ambos enfoques. Se
sugiere que esto esta relacionado con otro resultado
de esta tesis que muestra que en islas hay el doble
de proporcién de aves rapaces que en continente.
En islas es frecuente que la diversidad de las aves
rapaces sea alta al compararla con otros grupos
taxondmicos porque estas especies suelen tener
buenas habilidades de vuelo, lo cual genera que las
grandes masas de agua no representen barreras
geograficas absolutas y esto les permita llegar a
islas oceanicas lejos del continente (Newton, 1979;
Dondzar et al.,, 2005). Ademas a diferencia de otros
grupos taxondmicos, las aves rapaces en general no
estan limitadas por estrictos requisitos ecologicos,
lo que permite su
establecimiento en islas (Rodriguez-Estrella et al.,
1998). En este sentido, se propone que la mayor

relativamente  facil

proporcién de rapaces en islas puede estar
generando un mayor valor de PPPAves en los
ecosistemas insulares, por lo que para este grupo de
vertebrados se estaria cumpliendo el fenémeno
opuesto a

depredacion diferencial entre islas y continente de

lo planteado en la hipétesis de

la biogeografia de islas.

Menos depredacion permite crecer mds

En general, existe una relacion positiva entre el
tamano corporal y la fecundidad, por lo que si hay
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altas probabilidades de sobrevivir el tiempo
suficiente para crecer a tamafios grandes, habra una
recompensa en términos de descendencia
(Kozlowski, 1991; Palkovacks, 2003). Segun esto, se
cree que el tamafio corporal dependera de la tasa
extrinseca de mortalidad (Palkovacks, 2003) y que
la depredacidn es un factor que mantiene pequefios
organismos (Blanckenhorn, 2000). Los
resultados de este estudio apoyan dicha hipétesis,
pues la depredacion de los tres grupos evaluados
esta direccionando la media de los ensambles a
tamafios corporales menores. Ademas coincide con
el resultado de tamafios corporales de Anolis
significativamente mayores en islas, coincidiendo
con la hipétesis de que hay tasas mas bajas de

depredacion islas.

a los

Este resultado puede explicarse debido a que en
lugares con altas tasas de depredacidn, el riesgo de
morir antes de reproducirse es alto y puede no
superar las ganancias potenciales en descendencia
de reproducirse a un tamafio mayor, por lo que es
probable que la inversidon en crecimiento no dé
frutos y convenga reproducirse rapido a tamafios
corporales pequeiios (Palkovacks, 2003). Asimismo,
lugares con alta depredacion
comportamientos anti-depredatorios (e.g., uso de
refugio, menor tiempo de forrajeo, etc.) que
comprometen la adquisicion y mantencién de
reservas energéticas necesarias para crecer (Lima,
1986; Houston et al., 1993; Persson y Eklov, 1995;
Pérez-Trist et al, 2004). Por otra parte, en lugares

demandan

con poca depredacion, organismos que retrasen la
madurez y se reproduzcan a un tamafio mayor
tendran mayor aptitud por lo que se tendera al
gigantismo (Blanckenhorn, 2000; Palkovacks,
2003). Los resultados de este estudio también
concuerdan con estudios intraespecificos y locales
como el de Siliceo-Cantero et al. (2016) en A
nebulosos, donde se encontré que individuos de la
isla de San Agustin-México
significativamente mas grandes que individuos de
bosques continentales cercanos. También coinciden

fueron

con Li et al. (2011) quienes encontraron que la
depredacion reducida en islas es la principal fuerza
que promueve el gigantismo corporal de ranas
Fejervarya limnocharis insulares.
Cabezas mds largas pueden indicar
ubicacion en estratos mads altos

En islas, la variacidn en el largo de la cabeza esta
correlacionada con el uso de habitat: ecomorfos que
emplean superficies anchas (i.e., el suelo o troncos)
tienen cabezas cortas, anchas y altas, mientras que
ecomorfos que habitan superficies delgadas (i.e.,
ramas de arboles o arbustos) presentan cabezas
largas, delgadas y bajas pues estas caracteristicas se
cree que ayudan a mantener el equilibrio y a
moverse a través de este entorno irregular (Losos,
2009). En este estudio, efectivamente las especies
largas
corresponden principalmente a especies insulares
de ecomorfos de tronco-dosel (Anexo 5), las cuales
se encuentran tipicamente desde el nivel de los ojos

con las cabezas relativamente mas

hasta la parte superior del dosel y presentan una
forma corporal delgada con cola larga y hocico
alargado (Losos, 2009). Los resultados de este
estudio demuestran que la depredacién potencial
por parte de aves esta direccionando los ensambles
de Anolis a tener cabezas mas largas, lo cual
coincide con el resultado que en islas las cabezas
fueron significativamente mas largas y que ademas
en islas hay

significativamente una mayor

proporcién de aves depredadoras potenciales.

Esto podria explicarse debido a que para las aves
depredadoras potenciales insulares en general, se
encontr6 que la zona de forrajeo con el mayor
porcentaje de uso es el suelo, y concuerda con que
la mayoria de las aves depredadoras potenciales
encontradas en islas fueron de la familia
Accipitridae, rapaces diurnos cuyo método mas
comun de caza es la caza de perchas, posandose en
estratos altos y capturando animales sobre el suelo
(Snyder, 2001; Grzimek et al, 2003). En este

sentido, se propone que en lugares con mayor
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proporcion de aves depredadoras se esta ejerciendo
una seleccion (mortalidad) contra los Anolis de
suelo y favoreciendo a los ubicados en estratos
vegetales mas altos, por lo que especies con cabezas
mas largas tendran mayor ventaja y naturalmente
tendran mayor proporcién que en lugares con pocas
aves depredadoras.

Patas mas largas son ventajosas para
escapar de depredadores en suelo

Algunos estudios muestran evidencia que cuanto
mas tiempo pase una lagartija en superficies anchas
y planas como el suelo y menos en areas vegetadas,
mayor serd la longitud relativa de sus extremidades
posteriores (Losos, 1990a; Irschick et al., 1997;
Schoener et al., 2002). Esto concuerda con estudios
que evidencian que las especies de lagartijas de
patas mas largas son mas veloces en el suelo, tanto
a nivel individual como entre especies (Losos,
1990a; Garland y Losos, 1994; Bauwens et al., 1995;
Bonine y Garland, 1999; Irschick y Jayne, 1999;
Kohlsdorf et al., 2001; Schoener et al., 2002; Losos,
2009). En un estudio realizado por Schoener et al.
(2002) se introdujeron artificialmente poblaciones
de Anolis sagrei a un conjunto de islas pobres en
especies, y a algunas de estas islas se les introdujo
ademas poblaciones de un depredador natural, el
lagarto de cola rizada del norte (Leiocephalus
carinatus). Después de solo dos afios se encontro
que las poblaciones de Anolis en las islas con estos
depredadores  presentaban  patas
significativamente mas largas que en islas sin
depredacion.

traseras

Schoener et al. (2002) afirman que esto se debe a
la seleccion en contra de individuos de patas cortas
y por ende lentos, ya que el depredador L. carinatus
rara vez se encuentra lejos del suelo y debe atrapar
casi todas sus presas alli. Los resultados de este
estudio sugieren que la depredaciéon por parte de
mamiferos estd direccionando los ensambles de
Anolis a poseer mayor longitud de fémur. Esto
coincide con la hipdtesis de Schoener et al. (2002)

pues ademads, la mayoria de los mamiferos
depredadores potenciales encontrados en este
estudio fueron topos y musarafias (Soricidae), los
cuales también atrapan sus presas en el suelo
(Wilman et al.,, 2014), y en general la mayoria de los
mamiferos depredadores potenciales encontrados
para Anolis fueron forrajeadores de suelo. En este
sentido, es posible pensar que los mamiferos
podrian estar generando presiones de seleccién
hacia lagartos con patas mas largas y por ende mas

rapidos.

Dedos mas cortos aportan mas estabilidad en
ramas pequernas

En este estudio se encontré que casi el 73% de
las especies de reptiles depredadores potenciales
de Anolis fueron serpientes. Varias serpientes
depredadoras de Anolis y de otras lagartijas han
sido registradas cazdndolos mientras éstos
duermen (Chandler y Tolson, 1990, Yorks et al.,
2003). Por la noche, los Anolis se encuentran
dormidos en vegetacion estrecha (i.e, hojas o
de ramas), y se cree que este
comportamiento 1) puede impedir que muchos
depredadores trepen, especialmente especies de
gran tamafo (Chandler y Tolson, 1990), 2)
aumenta el tiempo de busqueda de los
depredadores que se acercan desde la misma
planta (Singhal et al., 2007), y 3) permite que
cualquier depredador potencial que se acerque
serpenteando haga que estructura vibre y alerte
al lagarto a tiempo para escapar saltando al vacio,
funcionando

extremos

como un “sistema de alarma
temprana” que minimiza el riesgo de depredacion
(Anderson, 1998; Losos, 2009; Mohanty et al.,
2016), por lo que las perchas nocturnas tienden a
ser mas estrechas y menos estables que las

perchas diurnas (Singhal et al., 2007).

Pernoctar en perchas estrechas e inestables
genera fuertes demandas biomecanicas hacia
estos lagartos (Losos, 2009), por lo que patas mas

21



cortas serdn mas ventajosas al aportar mayor
estabilidad traducida en una menor probabilidad
de caida (Losos y Sinervo, 1989; Losos et al.,
1997; Losos, 2009). Segun esto, autores creen que
el uso de perchas estrechas para dormir podria
ser un precursor de la evolucién de extremidades
cortas en Anolis (Mohanty et al, 2021). Los
resultados de esta tesis sugieren que la
depredacion de  reptiles  puede
direccionando levemente los ensambles de Anolis
a poseer dedos mas cortos, por lo que una posible
explicacion radica en que las presiones de
depredacion altas por parte de reptiles pueden
estar ejerciendo una presion de seleccion en

estar

contra de Anolis con dedos largos e inestables en
ramas delgadas, los cuales deben pernoctar en
superficies anchas y que no vibran tanto cuando
se aproxima un depredador favoreciendo a las
especies de Anolis con dedos mas cortos.

La importancia de la estructura ambiental
subyacente para la detecciéon y comprension de
correlaciones a grandes escalas espaciales esta
evidenciada en que para el enfoque de ensamble
se observé una sefial clara del efecto de la
depredacion sobre la variacion morfolégica de
Anolis y esto no se encontré en el enfoque de
especies
permite evidenciar patrones geograficos de una

cruzado. El enfoque de ensamble
variable de interés a través de su rasterizacion
generando un andlisis multidimensional al
superponer gradientes de variables con otros.
Esto al fin y al cabo es mas cercano a lo que
ocurre en la realidad a grandes escalas espaciales,
comparado con tomar valores Unicos por especie
en sus rangos individuales sin darle la suficiente
relevancia a su interaccion con otras especies.

En este estudio se realiz6 por primera vez un
analisis de campo de diversidad con depredacion
potencial y se obtuvo la primera base de datos de
presiones potenciales de depredacion (PPP) para

378 especies de lagartijas Anolis. Asimismo, se
evalu6 por primera vez el
depredacion potencial sobre la variaciéon
morfologica a través de enfoques
macroecoldgicos, analizando un clado completo y
tan diverso como Anolis, y teniendo en cuenta la
mayor cantidad posible de depredadores
potenciales. Con este estudio se apoy6 uno de los
postulados clasicos de la biogeografia de islas de
MacArthur y Wilson (1967) al mostrar a través de
dos enfoques diferentes que hay menor presion
potencial de depredacion por parte de mamiferos
y de reptiles en islas, y se present6 evidencia de
una excepcion a la regla para aves depredadoras
al haber mayor presion potencial de depredacién
en islas que en el continente.

efecto de la

Con esta tesis se aportd a la comprensiéon del
papel de la depredacion en la seleccion de
caracteristicas en presas. Los resultados
demuestran también que los ensambles de Anolis
no solo estdn siendo direccionados por la
depredacion potencial, sino que cada variable
morfolégica evaluada estd siendo influenciada
por un grupo de depredadores distinto cuyo
método de caza puede generar presiones de
seleccion  diferentes hacia  caracteristicas
especificas de las presas. En este sentido, este
estudio justifica la consideracion de variables de
depredacion potencial para futuros analisis de
ensamble. Igualmente, este estudio puede ser el
primer paso hacia la prediccion de efectos futuros
en los ensambles de Anolis o de otros clados por
cambios en las extensiones de distribucion de
especies, debido a modificaciones a grandes
escalas espaciales relacionas por ejemplo con la
crisis climatica, los cambios en los usos del suelo,
la fragmentacién y pérdida de ecosistemas o la
introduccién de especies aldctonas (Spence y

Tingley, 2020).
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Conclusiones

En conclusiéon, los resultados de esta tesis
revelan que las presiones potenciales de
depredacion de las lagartijas Anolis son diferentes
entre islas y el continente americano, siendo
menor en islas por parte de mamiferos y reptiles
depredadores, pero mayor por parte de aves
depredadoras. Se encontr6 evidencia de que la
depredacion es un factor que modula la
composicion morfolégica de los ensambles de
Anolis tanto en islas como en el continente, pero
no la variacion morfoldgica de Anolis a nivel de
especie. Se muestra también que la historia de
vida de los depredadores puede generar
selecciones diferentes sobre la morfologia de las
presas. Finalmente, los resultados del estudio
sugieren que modificaciones en la distribucién de
los depredadores pueden alterar directamente
los ensambles de estas lagartijas.

Limitaciones y recomendaciones

Hay que recordar que la PPP, como su nombre
lo indica, es una medida potencial que no
necesariamente se traduce en una mayor tasa de
depredacion (Losos, 2009), puesto que no se esta
midiendo directamente este comportamiento
sobre
suficiente informacién de depredaciéon directa
para estudios macroecolégicos es costoso en
términos de tiempo y dinero, y con este estudio
fue posible evidenciar patrones generales a gran

los Anolis. Sin embargo, obtener Ila

escala espacial y filogenética y proveer evidencia
de apoyo a hipédtesis derivadas de estudios
experimentales a escala local. Se recomienda para
futuras investigaciones adicionar informacion
sobre la abundancia de depredadores y la
proporcion de Anolis en
depredador con el fin de complementar los datos
de presencia-ausencia usados aqui. Se sugiere

la dieta de cada

ademas adicionar otras variables morfoldgicas
relevantes en la ecologia de Anolis (e.g., longitud
de la cola, numero de lamelas, dimorfismo
sexual), separar las variables morfologicas por
sexo para cada especie con el fin de averiguar si
hay diferencia en los efectos entre machos y
hembras, fraccionar las variables de depredacion
en grupos mas especificos (e.g, PPP de aves
rapaces, PPP de serpientes, etc.) e incluir otras
variables ambientales (e.g, altitud, tipo de
vegetacion).

Asimismo, los datos disponibles sobre las
composiciones de dieta, la zona de forrajeo, y los
patrones de reptiles
neotropicales son bastante escasos y por lo
general, inferidos de pocas especies observadas
en campo (Bernarde y Abe, 2006; Sawaya et al.,
2008; Torello-Viera y Marques, 2017). Lo
anterior gener6 que no fuera posible analizar
dichas variables por cada especie de reptil
depredadora potencial como se realizé con aves y
mamiferos, sino cuenta
generalidades de las reportes
especificos en literatura. En este sentido se
recomienda para futuras investigaciones en
depredacion potencial con reptiles adicionar esta
informacién por género o especie tan pronto esté
disponible. Se

actividad diaria de

teniendo en
familias y

recomienda también hacer
estudios de variacion morfologica a lo largo de la
distribucién geografica de cada especie vy
relacionarla con la variacion en depredacion
potencial complementando los mapas utilizados
con bases de datos mas detalladas (e.g., GBIF,
e-Bird) que funcionen mejor para escalas mas

locales y permitan estimar abundancias relativas.

Otro aspecto para resaltar radica en que no
todas las especies de Anolis son exclusivamente
insulares o continentales, pues puede que su
distribucién abarque regiones. Sin
embargo, en este trabajo por simplicidad se

ambas
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empleé una categorizacion empleada en otros
estudios basada en la regién que predomina en la
distribucion de la especie. Igualmente, no todas
las islas tendran las mismas condiciones de
aislamiento geografico pues se dependera de
diversos factores que influencian a sus
comunidades (i.e, continente,
tamafio, origen, edad, etc.; MacArthur y Wilson,
1967), por lo que se sugiere tomar en cuenta
dichas variables en futuros estudios. También hay
que considerar que las islas, al ser espacios mas
pequefios, pueden ser mejor estudiadas en cuanto
a presencia y distribucién de especies, a
comparacion con el continente que posee zonas
donde se asume la presencia de determinadas
especies pero sin certeza absoluta por ausencia
de registros, lo cual podria ser un potencial sesgo
que infle valores de PPP. Esto podria resolverse
delimitando poligonos de igual area en islas,
continentales

distancia al

zonas relativamente  bien
estudiadas en cuanto a composiciéon de especies
(i.e, 4dareas wurbanas y periurbanas, zonas
protegidas), y continentales menos
estudiadas y evaluar la existencia de patrones
respecto a PPPs. Sin embargo, en este estudio al
estarse usando los mismos mapas fraccionados
entre islas y continente se estaria balanceando

dicho sesgo.

zonas
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Material Suplementario Alfonso-Velasco, S. M., Velasco, J. A., Guarnizo,
C. E. y Castafieda, M. R. (2021). Influencia
de la presion potencial de depredacion
sobre la morfologia de las lagartijas del
clado Anolis para islas y continente.

Anexo 1. Filogenia molecular para 379 especies de lagartijas Anolis basada en un analisis Bayesiano de datos
morfolégicos y de ADN (Modificada de Poe et al.,, 2017) empleada en el enfoque de especies cruzado. Poe et
al. (2017) incluyeron como grupo externo a Basiliscus plumifrons, Polychrus marmoratus, Pristidactylus
scapulatus, Urostrophus gallardoi. Los circulos negros en las ramas terminales indican las especies a las que
se les determino PPP.
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Anexo 2. Lista de las especies de Anolis analizadas, su nimero de especies codistribuidas (Av: aves
codistribuidas; AvD: aves depredadoras potenciales codistribuidas; Mam: mamiferos codistribuidos; MamD:
mamiferos depredadores potenciales codistribuidos; Rept: reptiles codistribuidos; ReptD: reptiles
depredadores potenciales codistribuidos) y sus valores de presiéon potencial de depredacién (PPPAves:
presion potencial de depredacion de aves; PPPMam: presion potencial de depredacion de mamiferos;
PPPRept: presion potencial de depredacion de reptiles; PPPTot: presidn potencial de depredacidn total).

Especie Aves AvesDP PPPAves Mam MamDP PPPMam Rept ReptDP PPPRept PPP Tot
acutus 158 31 0.196 5 0 0.000 10 1 0.100 0.185
aeneus 794 128 0.161 230 20 0.087 191 114 0.597 0.216

aequatorialis 902 130 0.144 240 15 0.063 245 159 0.649 0.219

agassizi 19 1 0.053 0 0 0.000 0 0 0.000 0.053

agueroi 256 56 0.219 26 1 0.039 49 32 0.653 0.269
ahli 259 57 0.220 26 1 0.039 59 36 0.610 0.273

alayoni 259 56 0.216 27 2 0.074 71 44 0.620 0.286
alfaroi 259 56 0.216 27 2 0.074 62 41 0.661 0.285
aliniger 249 47 0.189 20 1 0.050 121 61 0.504 0.280
allisoni 307 64 0.209 31 1 0.032 107 61 0.570 0.283
allogus 304 64 0.211 32 2 0.063 139 78 0.561 0.303

altae 787 145 0.184 211 20 0.095 246 188 0.764 0.284
altavelensis 211 42 0.199 20 1 0.050 48 25 0.521 0.244
altitudinalis 256 56 0.219 26 1 0.039 50 32 0.640 0.268

alumina 237 48 0.203 20 1 0.050 100 47 0.470 0.269

alutaceus 310 64 0.207 32 2 0.063 144 81 0.563 0.303

alvarezdeltoroi 472 94 0.199 148 14 0.095 112 74 0.661 0.249
amplisquamosus 447 102 0.228 133 15 0.113 129 92 0.713 0.295
anatoloros 675 102 0.151 205 18 0.088 97 64 0.660 0.188
anchicayae 778 120 0.154 208 10 0.048 194 136 0.701 0.225
anfiloquiae 256 56 0.219 27 2 0.074 58 36 0.621 0.276
angusticeps 310 64 0.207 32 2 0.063 151 84 0.556 0.304
annectens 731 108 0.148 210 19 0.091 104 69 0.664 0.188
anoriensis 690 114 0.165 181 12 0.066 155 108 0.697 0.228
antioquiae 862 128 0.149 238 16 0.067 213 148 0.695 0.222



antonii
apletophallus
apollinaris
aquaticus
argenteolus
argillaceus
armouri
auratus
aurifer
bahorucoensis
baleatus
baracoae
barahonae
barbatus
barbouri
barkeri
bartschi
beckeri
bellipeniculus
benedikti
bicaorum
bimaculatus
binotatus
biporcatus
birama
biscutiger
blanquillanus
boettgeri
bombiceps
bonairensis

boulengerianus

928
730
857
777
547
302
228
2594
212
236
236
259
236
261
236
768
260
745
584
582
79
516
1007
1773
242
606
90
1062
1036
107
656

133
134
125
143
120
64
45
252
42
48
47
56
48
57
48
130
57
142
95
110
15
97
147
208
54
112
24
123
130
16
116

0.143
0.184
0.146
0.184
0.219
0.212
0.197
0.097
0.198
0.203
0.199
0.216
0.203
0.218
0.203
0.169
0.219
0.191
0.163
0.189
0.190
0.188
0.146
0.117
0.223
0.185
0.267
0.116
0.126
0.150

0.177

248
201
241
208
148
31
19
800
19
20
20
27
20
26
20
244
26
229
178

177

172
249
539
26
171

259
319

172

14
15
18
20
17

24

26

15

17

13

17

48

17

22
22

16

0.057
0.075
0.075
0.096
0.115
0.065
0.053
0.079
0.053
0.050
0.050
0.074
0.050
0.039
0.050
0.098
0.039
0.114
0.084
0.096
0.500
0.076
0.068
0.089
0.039
0.099
0.000
0.085
0.069
0.000

0.093

221
195
200
236
224
135
101
1187
52
98
104
66
92
50
114
318
49
337
129
166
56
93
252
982
44

147

202
246
27
170

151
143
134
181
144
75
51
718
34
46
51
41
42
31
56
203
32
235
85
129
33
52
160
651
28
115

121

151
19

109

0.683
0.733
0.670
0.767
0.643
0.556
0.505
0.605
0.654
0.469
0.490
0.621
0.457
0.620
0.491
0.638
0.653
0.697
0.659
0.777
0.589
0.559
0.635
0.663
0.636
0.782
0.000
0.599
0.614
0.704

0.641

0.213
0.259
0.213
0.282
0.306
0.301
0.279
0.226
0.272
0.268
0.275
0.281
0.262
0.264
0.284
0.268
0.269
0.307
0.219
0.277
0.358
0.207
0.215
0.275
0.266
0.264
0.253
0.175
0.189
0.248

0.242



brasiliensis
bremeri
breslini
brevirostris
brunneus
calimae
campbelli
capito
caquetae
carlostoddi
carolinensis
carpenteri
casildae
caudalis
centralis
chamaeleonides
charlesmyeri
chloris
chlorocyanus
chocorum
christophei
chrysolepis
chrysops
clivicola
cobanensis
coelestinus
compressicauda
concolor
confusus
conspersus

cooki

907
273
206
252
185
838
457
1137
480
614
518
925
777
217
250
309
808
1165
252
1348
241
2257
143
257
672
560
712
12
249
193
251

127
59
40
48
37

122
83

178
91
98

102

163

143
43
55
64

151

160
48

177
45

212
29
56

126

116

124

56
35
49

0.140
0.216
0.194
0.191
0.200
0.146
0.182
0.157
0.190
0.160
0.197
0.176
0.184
0.198
0.220
0.207
0.187
0.137
0.191
0.131
0.187
0.094
0.203
0.218
0.188
0.207
0.174
0.167
0.225
0.181
0.195

279
29
17
20

224
167
340
168
189
143
242
191
17
27
31
214
310
20
348
20
752
13
27
203
138
211

26

14

22

10
16
33
15
18

22
17

21
21

27

53

22

16
21

0.079
0.035
0.000
0.050
0.000
0.045
0.096
0.097
0.089
0.095
0.063
0.091
0.089
0.000
0.074
0.065
0.098
0.068
0.050
0.078
0.050
0.071
0.000
0.074
0.108
0.116
0.100
0.000
0.039
0.000

0.000

365
71
34

144

195
132
595
164
148
210
302
194
87
59
139
252
357
160
472
86
906
15
71
243
259
236

27
16
42

208
41
18
73

136
87
415
105
94
109
228
145
47
37
79
191
240
74
332
46
492

45

160

149

155

16

17

0.570
0.578
0.529
0.507
0.800
0.697
0.659
0.698
0.640
0.635
0.519
0.755
0.747
0.540
0.627
0.568
0.758
0.672
0.463
0.703
0.535
0.543
0.400
0.634
0.658
0.575
0.657
0.667
0.593
0.438
0.405

0.230
0.271
0.226
0.293
0.214
0.213
0.246
0.302
0.260
0.221
0.253
0.281
0.263
0.280
0.280
0.303
0.285
0.230
0.285
0.247
0.265
0.193
0.205
0.290
0.276
0.294
0.259
0.316
0.242
0.196
0.215



crassulus
cristatellus
cristifer
cryptolimifrons
cupeyalensis
cupreus
cuprinus
cuscoensis
cusuco
cuvieri
cyanopleurus
cybotes
cymbops
danieli
darlingtoni
datzorum
desechensis
desiradei
dissimilis
distichus
dolichocephalus
dollfusianus
dominicensis
duellmani
dunni
equestris
ernestwilliamsi
etheridgei
eugenegrahami
eulaemus

euskalerriari

822
319
516
718
256
941
666
889
539
252
270
253
562
834
241
712
209
161
800
253
218
686
251
510
725
310
174
239
211
880
635

146
60
94

136
56

163

122

110

106
49
59
48

107

126
45

133
42
31

110
48
43

126
47

108

123
64
32
44
42

127

102

0.178
0.188
0.182
0.189
0.219
0.173
0.183
0.124
0.197
0.194
0.219
0.190
0.190
0.151
0.187
0.187
0.201
0.193
0.138
0.190
0.197
0.184
0.187
0.212
0.170
0.207
0.184
0.184
0.199
0.144

0.161

297
22
153
188
27
260
203
201
153
14
28
20
166
231
19
181
14
13
228
20
19
213
20
149
218
32

19
17
240
184

33

14
19

26

19

16
17

14
16

17

22

15
22

16
13

0.111
0.046
0.092
0.101
0.074
0.100
0.094
0.080
0.111
0.000
0.071
0.050
0.084
0.069
0.053
0.094
0.000
0.000
0.092
0.050
0.053
0.103
0.050
0.101
0.101
0.063
0.000
0.053
0.000
0.067

0.071

445
143
161
207
68
361
229
138
135
42
89
163
147
217
119
192
45
18
150
163
64
271
158
138
288
146
18
72
50
212
93

298
70
113
160
43
263
149
86
96
17
53
75
92
154
63
147

19

96
75
36
178
75
92
175
80

40
28
149
63

0.670
0.490
0.702
0.773
0.632
0.729
0.651
0.623
0.711
0.405
0.596
0.460
0.626
0.710
0.529
0.766
0.422
0.389
0.640
0.460
0.563
0.657
0.475
0.667
0.608
0.548
0.444
0.556
0.560
0.703

0.677

0.305
0.271
0.266
0.283
0.288
0.289
0.264
0.173
0.265
0.214
0.295
0.284
0.243
0.231
0.288
0.274
0.228
0.198
0.193
0.284
0.266
0.279
0.287
0.270
0.260
0.299
0.203
0.258
0.252
0.219
0.195



evermanni
extremus
fairchildi
fasciatus
favillarum
ferreus
festae
fitchi
forbesi
forresti
fortunensis
fowleri
fraseri
frenatus
fugitivus
fungosus
fuscoauratus
gadovii
gaigei
garmani
garridoi
gemmosus
ginaelisae
gingivinus
gorgonae
gracilipes
grahami
granuliceps
griseus

gruuo

guafe

253
212
186
1335
234
137
950
1111
300
112
681
221
1278
1361
252
734
2547
698
1013
260
255
851
640
125
360
901
259
1148
139
648
249

49
41
37
170
47
30
130
141
51
25
131
44
167
174
56
138
225
123
154
50
57
123
125
24
75
128
50
159
29
126
56

0.194
0.193
0.199
0.127
0.201
0.219
0.137
0.127
0.170
0.223
0.192
0.199
0.131
0.128
0.222
0.188
0.088
0.176
0.152
0.192
0.224
0.145
0.195
0.192
0.208
0.142
0.193
0.139
0.209
0.194
0.225

14
15

302
20

226
284
101

179
19
318
372
27
198
875
215
255
22
26
226
160

126
216
22
304
13
162
26

15

24

17

21
32

19

54

19
16

14

14

15

19

14

0.000
0.000
0.000
0.080
0.050
0.000
0.066
0.085
0.069
0.000
0.095
0.053
0.066
0.086
0.074
0.096
0.062
0.088
0.063
0.000
0.039
0.062
0.088
0.000
0.056
0.069
0.000
0.063
0.000
0.086

0.039

44
25

334
77
13

234

241
52
12

162
58

363

470
38

222

1140

237

282
42
49

205

128
14
72

214
39

341
17

138
27

18

196
40

147
146
33

125
33
237
335
26
172
559
146
194
17
32
139
96

56
141

17
226

104
16

0.409
0.320
0.833
0.587
0.520
0.308
0.628
0.606
0.635
0.333
0.772
0.569
0.653
0.713
0.684
0.775
0.490
0.616
0.688
0.405
0.653
0.678
0.750
0.286
0.778
0.659
0.436
0.663
0.471
0.754
0.593

0.215
0.194
0.217
0.198
0.266
0.215
0.207
0.190
0.201
0.220
0.267
0.262
0.217
0.246
0.265
0.285
0.184
0.250
0.235
0.207
0.273
0.215
0.253
0.191
0.247
0.213
0.209
0.225
0.219
0.257

0.242



guamuhaha
guazuma
gundlachi
haetianus
hendersoni
heterodermus
heteropholidotus
hobartsmithi
homolechis
huilae
humilis
ibanezi
ignigularis
imias
inderenae
inexpectatus
insignis
insolitus
intermedius
isolepis
Jjacare
johnmeyeri
juangundlanchi
jubar
kahouannensis
kemptoni
koopmani
kreutzi
krugi
kunayalae

laevis

255
255
254
217
236
1227
347
557
310
1205
902
628
223
259
588
252
877
235
756
263
805
554
252
256
161
1130
212
407
253
711
683

57
57
49
42
47
160
62
108
64
157
163
128
44
56
76
56
160
44
140
59
116
108
59
57
33
183
42
87
49
137
96

0.224
0.224
0.193
0.194
0.199
0.130
0.179
0.194
0.207
0.130
0.181
0.204
0.197
0.216
0.129
0.222
0.182
0.187
0.185
0.224
0.144
0.195
0.234
0.223
0.205
0.162
0.198
0.214
0.194
0.193

0.141

26
26
14
19
20
331
136
162
32
316
232
158
20
27
193
27
230
19
196
28
243
154
27
27
13
371
19
140
14
167
192

30

13

15

25

21

14

10

21

17

19
17

36

16

14
17

0.039
0.039
0.000
0.053
0.050
0.091
0.096
0.093
0.063
0.079
0.091
0.089
0.050
0.074
0.052
0.074
0.091
0.053
0.087
0.071
0.078
0.110
0.037
0.037
0.000
0.097
0.053
0.114
0.000
0.084

0.089

50
49
45
43
128
391
86
134
148
264
301
131
53
62
138

293
63
216
104
150
148
42
47
18
563
51
120
44
164
143

33
32
19
26
62
256
63
89
81
173
223
96
28
41
97
26
218
36
164
61
99
105
25
29

373
33
88
18
120
94

0.660
0.653
0.422
0.605
0.484
0.655
0.733
0.664
0.547
0.655
0.741
0.733
0.528
0.661
0.703
0.684
0.744
0.571
0.759
0.587
0.660
0.710
0.595
0.617
0.278
0.663
0.647
0.733
0.409
0.732
0.657

0.275
0.273
0.217
0.247
0.287
0.229
0.243
0.249
0.300
0.199
0.284
0.260
0.247
0.285
0.199
0.265
0.285
0.256
0.275
0.309
0.195
0.269
0.265
0.264
0.198
0.287
0.270
0.286
0.215
0.260

0.203



laeviventris
lamari
latifrons
leachii
lemurinus
limifrons
limon
lineatopus
lineatus
liogaster
lionotus
litoralis
lividus
longiceps
longitibialis
loveridgei
loysianus
luciae
lucius
luteogularis
luteosignifer
lynchi
lyra
macilentus
macrinii
macrolepis
macrophallus
maculigula
maculiventris
magnaphallus

marcanoi

1148
705
821
112

1199

1093
719
261
109
500
953
258
111

17
228
602
287
173
302
272
157
939

1013
250
444
877
674
844

1239
684
225

183
105
132
25
184
175
111
50
19
86
166
56
28

45
117
61
36
64
59
30
130
143
55
81
131
125
130
164
133
44

0.159
0.149
0.161
0.223
0.154
0.160
0.154
0.192
0.174
0.172
0.174
0.217
0.252
0.118
0.197
0.194
0.213
0.208
0.212
0.217
0.191
0.138
0.141
0.220
0.182
0.149
0.186
0.154
0.132
0.194

0.196

398
215
228

393

306

199
22

147
247
27
11

20
167
31
12
31
29

239
253
27
127
220
198
218
336
180
19

42
19
15

41
28
13

12
22

14
14

11
11
21
15
25
17

0.106
0.088
0.066
0.000
0.104
0.092
0.065
0.000
0.000
0.082
0.089
0.074
0.000
0.000
0.050
0.102
0.065
0.000
0.065
0.035
0.000
0.059
0.055
0.074
0.087
0.050
0.106
0.069
0.074
0.094
0.053

742
135
220
12
734
508
192
42
31
124
330
70
14

85
169
119

23

96

67

13
223
262

59
112
199
248
211
429
183

67

492
92
151

489
363
132
17
19
75
247
42

42
118
69

55
38

152
169
37
71
143
164
144
276
141
35

0.663
0.682
0.686
0.333
0.666
0.715
0.688
0.405
0.613
0.605
0.749
0.600
0.357
0.000
0.494
0.698
0.580
0.348
0.573
0.567
0.462
0.682
0.645
0.627
0.634
0.719
0.661
0.683
0.643
0.771
0.522

0.313
0.205
0.235
0.220
0.307
0.297
0.231
0.206
0.255
0.224
0.284
0.282
0.243
0.100
0.264
0.269
0.302
0.212
0.282
0.266
0.212
0.211
0.213
0.280
0.239
0.220
0.277
0.227
0.232
0.278
0.257



mariarum
marmoratus
marron
marsupialis
matudai
maynardi
medemi
megalopithecus
megapholidotus
menta
meridionalis
mestrei
microlepidotus
microtus
milleri
mirus
monensis
monteverde
monticola
morazani
muralla
nasofrontalis
naufragus
neblininus
nebuloides
nebulosus
nelsoni
nicefori
noblei
notopholis

nubilus

785
174
219
682
676
160
360
678
749
588
976
264
647
792
714
619
145
656
218
455
354
538
639
540
578
938
455
762
259
761
153

120
37
42

129

125
31
75

111

126

100

132
57

111

145

119

106
31

128
43
91
79
89

121
93

112

148

101

108
56

117
36

0.153
0.213
0.192
0.189
0.185
0.194
0.208
0.164
0.168
0.170
0.135
0.216
0.172
0.183
0.167
0.171
0.214
0.195
0.197
0.200
0.223
0.165
0.189
0.172
0.194
0.158
0.222
0.142
0.216
0.154
0.235

218
15
18

177

208

126
204
227
167
290
27
200
209
215
175

162
19
149
129
153
192
183
221
424
121
214
27
202
11

14

17
21

11
22
11
25

20
20
21

14

16
16
16
17
17
22
30
15
17

10

0.064
0.000
0.000
0.096
0.101
0.000
0.056
0.054
0.097
0.066
0.086
0.037
0.100
0.096
0.098
0.051
0.000
0.086
0.053
0.107
0.124
0.105
0.089
0.093
0.100
0.071
0.124
0.079
0.074
0.050

0.000

196
29
72

170

246
15
72

190

328

112

349
56

219

249

256

146
15

170
64

123

104

118

194

174

347

748

122

141
91

184
22

138
12
40

132

160

56
135
206

71
210

35
128
190
159
105

130
36
91
72
80

118

113

227

403
83
89
56

126

0.704
0.414
0.556
0.777
0.650
0.467
0.778
0.711
0.628
0.634
0.602
0.625
0.585
0.763
0.621
0.719
0.467
0.765
0.563
0.740
0.692
0.678
0.608
0.649
0.654
0.539
0.680
0.631
0.615
0.685

0.409

0.227
0.225
0.265
0.270
0.271
0.217
0.247
0.240
0.272
0.210
0.227
0.268
0.243
0.284
0.252
0.234
0.236
0.275
0.266
0.272
0.285
0.229
0.250
0.249
0.315
0.275
0.285
0.192
0.302
0.221

0.242



occultus
ocelloscapularis
oculatus
oligaspis
olssoni
omiltemanus
onca
opalinus
ophiolepis
oporinus
orcesi
ortonii
otongae
oxylophus
pachypus
paravertebralis
parilis
parvicirculatus
paternus
pentaprion
peraccae
petersii
peucephilus
philopunctatus
phyllorhinus
pigmaequestris
pijolense
pinchoti
placidus
planiceps

podocarpus

208
596
222
195
253
476
825
258
310
257
1034
2083
730
905
813
516
760
577
259
1467
918
861
408
676
671
246
468
58
225
1136
654

42
115
44
39
48
80
123
50
64
56
130
190
105
159
153
97
108
111
57
192
130
147
75
109
105
56
93
14
45
143
67

0.202
0.193
0.198
0.200
0.190
0.168
0.149
0.194
0.207
0.218
0.126
0.091
0.144
0.176
0.188
0.188
0.142
0.192
0.220
0.131
0.142
0.171
0.184
0.161
0.157
0.228
0.199
0.241
0.200
0.126

0.102

14
168
19

20
132
230

22

32

27
260
706
176
239
215
157
187
172

26
435
223
305
115
199
196

26
143

18
319
145

18

11
19

22
45
12
23
21
10
13
17

36
16
33
10
17
17

15

27
10

0.000
0.107
0.053
0.000
0.050
0.083
0.083
0.000
0.063
0.074
0.085
0.064
0.068
0.096
0.098
0.064
0.070
0.099
0.039
0.083
0.072
0.108
0.087
0.085
0.087
0.039
0.105
0.000
0.056
0.085

0.069

32
172
59
13
150
105
174
39
142
66
205
795
153
309
258
115
151
161
49
693
218
482
86
194
217
22
125
20
74
298
136

13
122
34

74
63
102
17
80
40
130
391
109
225
195
73
106
107
31
484
145
304
57
121
130
12
90

38
166
97

0.406
0.709
0.576
0.692
0.493
0.600
0.586
0.436
0.563
0.606
0.634
0.492
0.712
0.728
0.756
0.635
0.702
0.665
0.633
0.698
0.665
0.631
0.663
0.624
0.599
0.546
0.720
0.450
0.514
0.557

0.713

0.217
0.272
0.263
0.228
0.291
0.216
0.199
0.210
0.302
0.280
0.188
0.175
0.213
0.280
0.287
0.228
0.207
0.258
0.267
0.274
0.214
0.294
0.233
0.231
0.233
0.235
0.269
0.291
0.265
0.192

0.186
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poecilopus
poei
pogus
polylepis
poncensis
porcatus
porcus
princeps
proboscis
properus
propinquus
pseudokemptoni
pseudopachypus
pseudotigrinus
pulchellus
pumilus
punctatus
purpurgularis
pygmaeus
quadriocellifer
quaggulus
quercorum
ravitergum
reconditus
rejectus
richardi
ricordii
rimarum
rivalis
roatanensis

rodriguezii

1104
480
128
800
223
353
276
928
699
205
683
640
697
573
259
267

2316
512
698
257
855
740
211
249
257
239
271
212
797

80
965

150
86
25

147
43
70
60

131
99
39

103

125

130
93
50
59

205

105

123
57

158

124
42
50
56
52
50
42

132
15

159

0.136
0.179
0.195
0.184
0.193
0.198
0.217
0.141
0.142
0.190
0.151
0.195
0.187
0.162
0.193
0.221
0.089
0.205
0.176
0.222
0.185
0.168
0.199
0.201
0.218
0.218
0.185
0.198
0.166
0.188
0.165

298
141

212
14
39
30

236

181
18

188

160

178

156
14
27

828

141

217
26

230

228
17
22
27
42
20
17

202

353

22
10

20

15
12

14
17
16

50
16
22

21
21

12

38

0.074
0.071
0.000
0.094
0.000
0.077
0.067
0.064
0.066
0.056
0.048
0.088
0.096
0.103
0.000
0.037
0.060
0.114
0.101
0.039
0.091
0.092
0.000
0.000
0.074
0.071
0.050
0.000
0.059
0.500

0.108

329
133
18
256
42
266
118
227
146
28
144
128
159
119
49
57
984
142
241
42
294
314
41
32
61
59
160
57
190
58
629

230
97

196
17
143
69
153
102
13
99
96
123
77
19
32
480
97
158
27
215
193
25
16
39
34
78
33
128
33
390

0.699
0.729
0.389
0.766
0.405
0.538
0.585
0.674
0.699
0.464
0.688
0.750
0.774
0.647
0.388
0.561
0.488
0.683
0.656
0.643
0.731
0.615
0.610
0.500
0.639
0.576
0.488
0.579
0.674
0.569

0.620

0.232
0.256
0.208
0.286
0.215
0.328
0.309
0.215
0.208
0.211
0.208
0.253
0.261
0.219
0.214
0.262
0.178
0.274
0.262
0.262
0.286
0.264
0.249
0.218
0.281
0.262
0.286
0.262
0.229
0.350

0.302
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roosevelti
roquet
rubiginosus
rubribarbaris
rubribarbus
ruibali
ruizii
rupinae
sabanus
sagrei
salvini
santamartae
schiedii
schwartzi
scriptus
scypheus
semilineatus
sericeus
serranoi
sheplani
shrevei
singularis
smallwoodi
smaragdinus
sminthus
soinii
solitarius
spectrum
squamulatus
strahmi

stratulus

158
165
486
511
267
251
792
224
29
543
928
620
737
140
181
2002
251
1144
906
236
239
236
259
222
675
789
599
270
624
228
261

33
34
102
102
59
56
112
43

114
162
103
126
27
36
202
47
183
157
47
45
47
56
44
113
83
101
59
106
45
50

0.209
0.206
0.210
0.200
0.221
0.223
0.141
0.192
0.103
0.210
0.175
0.166
0.171
0.193
0.199
0.101
0.187
0.160
0.173
0.199
0.188
0.199
0.216
0.198
0.167
0.105
0.169
0.219
0.170
0.197

0.192

12
148
150

29

26
231

19

106
266
175
229
10

617
20
423
263
20
19
20
27

227
173
168
29
178
20
14

14
17

10
26
11
22

47

40
25

27
12
11

13

0.000
0.000
0.095
0.113
0.069
0.039
0.082
0.053
0.000
0.094
0.098
0.063
0.096
0.000
0.000
0.076
0.050
0.095
0.095
0.050
0.053
0.050
0.074
0.000
0.119
0.069
0.066
0.035
0.073
0.050

0.000

25
24
135
127
102
32
147
94

263
359
106
255
18

662
160
812
385
89
90
127
82
17
276
184
103
64
100
82
57

88
92
59
17
99
51

148
254
68
166

368
74
512
265
48
44
62
50
10
184
123
68
38
65
41
22

0.280
0.375
0.652
0.724
0.578
0.531
0.674
0.543
0.800
0.563
0.708
0.642
0.651
0.500
0.500
0.556
0.463
0.631
0.688
0.539
0.489
0.488
0.610
0.588
0.667
0.669
0.660
0.594
0.650
0.500

0.386

0.214
0.214
0.265
0.268
0.302
0.240
0.197
0.282
0.206
0.298
0.285
0.202
0.257
0.214
0.201
0.188
0.283
0.309
0.288
0.278
0.259
0.287
0.294
0.220
0.275
0.190
0.207
0.270
0.204
0.264

0.217
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subocularis
sulcifrons
tandai
taylori
tenorioensis
terraealtae
terueli
tetarii
tigrinus
toldo
tolimensis
townsendi
trachyderma
transversalis

trinitatis

tropidogaster

tropidolepis
tropidonotus
umbrivagus
uniformis
unilobatus
utilensis
valencienni
vanidicus
vanzolinii

vaupesianus

ventrimaculatus

vermiculatus
vescus
vicarius

villai

714
931
1014
493
604
161
251
627
717
253
880
36
1468
1193
188
1366
810
950
510
915
995
481
261
259
989
534
1071
287
261
656
13

124
140
140
83
125
33
57
99
117
56
124

158
139
40
170
153
164
96
159
164
90
50
57
122
93
146
61
58
116

0.174
0.150
0.138
0.168
0.207
0.205
0.227
0.158
0.163
0.221
0.141
0.111
0.108
0.117
0.213
0.125
0.189
0.173
0.188
0.174
0.165
0.187
0.192
0.220
0.123
0.174
0.136
0.213
0.222
0.177

0.077

202
263
369
148
164
13
25
182
208
27
263

426
371
16
357
215
339
154
324
311
222
22
26
242
184
286
32
28
184

20
20
25
14
16

13
18

21

32
25

29
21
36
10
31
33
22

23
15
21

11

0.099
0.076
0.068
0.095
0.098
0.000
0.040
0.071
0.087
0.074
0.080
0.000
0.075
0.067
0.000
0.081
0.098
0.106
0.065
0.096
0.106
0.099
0.000
0.039
0.095
0.082
0.073
0.063
0.071
0.060

1.000

276
246
339
163
162
22
46
89
142
46
234

402
319
35
425
252
604
109
525
561
353
42
59
161
192
314
135
71
146

172
163
188
104
121

29
60
88
33
160

218
188
16
289
191
389
70
336
379
228
17
36
111
121
206
77
46
103

0.623
0.663
0.555
0.638
0.747
0.364
0.630
0.674
0.620
0.717
0.684
0.000
0.542
0.589
0.457
0.680
0.758
0.644
0.642
0.640
0.676
0.646
0.405
0.610
0.689
0.630
0.656
0.570
0.648
0.706
0.750

0.265
0.224
0.205
0.250
0.282
0.209
0.270
0.192
0.209
0.279
0.222
0.105
0.178
0.187
0.234
0.227
0.286
0.311
0.228
0.298
0.309
0.322
0.206
0.273
0.184
0.252
0.223
0.308
0.294
0.233

0.278
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vinosus
vittigerus
wampuensis
wattsi
websteri

wellbornae

wermuthi
whitemani

williamsmitte-
rmeierorum

woodi
yoroensis

zeus

460
1157
414
140
239
559
578
375

485

802
578
578

81
156
98
27
47
102
112
71

81

150
111
112

0.176
0.135
0.237
0.193
0.197
0.183
0.194

0.189

0.167

0.187
0.192
0.194

234
299
119
10
20
231
221
235

170

215
158
221

23

22

14

19

22

23

16

21
17

22

0.098
0.074
0.118
0.000
0.050
0.082
0.100

0.098

0.094

0.098
0.108
0.100

389
340
99
18
119
351
347
470

143

248
181
346

254
237
71

58
226
227
287

96

189
130
226

0.653
0.697
0.717
0.500
0.487
0.644
0.654

0.611

0.671

0.762
0.718
0.653

0.331
0.231
0.290
0.214
0.280
0.304
0.315
0.353

0.242

0.285
0.281
0.314
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Anexo 3. Modelos evaluados en el enfoque de ensamble (sobre 5,348 celdas de 0.5° X 0.5°) que relacionan
las variables morfolégicas (variables dependientes), las PPP de depredacion, las variables climaticas y las
interacciones de la ET y EP con la PPP (variables independientes), y la region (1|Regién) y la ubicaciéon de la
celda (1|Celda) (variables aleatorias). SVL (logio): tamafio corporal; HDL/SVL: largo relativo de la cabeza;
FML/SVL: largo relativo del fémur; TOL/SVL: largo relativo del IV dedo pedal; PPPTot: presidn potencial de
depredacion total; PPPAves: presién potencial de depredacion de aves; PPPMam: presién potencial de
depredacion de mamiferos; PPPRept: presion potencial de depredaciéon de reptiles; TMA: temperatura
media anual; ET: estacionalidad de la temperatura; PA: precipitaciéon anual; EP: estacionalidad de la
precipitacién. Los mejores modelos (i.e., con los menores valores de AIC y mayores pesos de Akaike, wAIC)
para cada variable morfoldgica se sefialan en negrilla. Los mejores modelos presentaron un wAIC de 1.00 y
los demas modelos un wAIC de 0.00.

Var. morf PPP Modelo AIC AAIC
= L (1 ~ TMA + ET + PA + EP
Tamafio NA  SVL(logw) FRLTEATERS 1622021  3,573.28
corporal (1|Region)
(SVL (log1o))

SVL (lol,f%m) ~TMA +ET + PA+EP + -18195.03 1598.46
(1|Regioén) + (1|Celda)

Tot SVL (logio) ~ .PPPTot + TMA + ET + PA -17,690.85 2102.64

+ EP + (1|Regién)

SVL (logi0) ~ PPPTot + TMA + ET + PA

+ EP + PPPTot * ET + PPPTot * EP + -18,455.03 1,338.46

(1|Regién)

SVL (log10) ~ PPPTot + TMA +ET +
PA + EP + PPPTot *ET + PPPTot *EP  -19,793.49 0.00
+ (1|Region) + (1]|Celda)

Aves SVL (logio) ~ PPPAves + TMA + ET + 1668081  3,112.68
PA + EP + (1|Regi6n)

SVL (logi0) ~ PPPAves + TMA + ET +

PA + EP + PPPAves * ET + PPPAves * -18,035.57  1,757.92
EP + (1|Regi6n)

SVL (logio) ~ PPPAves + TMA + ET +
PA + EP + PPPAves * ET + PPPAves * -19,421.88 371.61
EP + (1|Regi6n) + (1|Celda)

Mam SVL (logio) ~ PPPMam + TMA +ET +

-16,659.08 3,134.41
PA + EP + (1|Regi6n)
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Largo relativo
de cabeza
(HDL/SVL)

Rept

NA

Tot

Aves

Mam

SVL (logi0) ~ PPPMam + TMA + ET +
PA + EP + PPPMam * ET + PPPMam *
TMA + (1|Regidn)

SVL (logi0) ~ PPPMam + TMA + ET +
PA + EP + PPPMam * ET + PPPMam *
TMA + (1|Regidn) + (1|Celda)

SVL (logi0) ~ PPPRept + TMA + ET +
PA + EP + (1|Regit6n)

SVL (log10) ~ PPPRept + TMA + ET +
PA + EP + PPPRept * ET + PPPRept *
EP + (1|Region)

SVL (log10) ~ PPPRept + TMA + ET +
PA + EP + PPPRept * ET + PPPRept *
EP + (1|Region) + (1|Celda)

HDL ~ TMA + ET + PA+EP +
(1|Region)

HDL ~ TMA + ET + PA + EP + (1|Regién)
+ (1|Celda)

HDL ~ PPPTot + TMA + ET + PA+ EP +
(1|Region)

HDL ~ PPPTot + TMA + ET + PA+ EP +
PPPTot * ET + PPPTot * EP +
(1|Region)

HDL ~ PPPTot + TMA + ET + PA+ EP +
PPPTot * ET + PPPTot * EP +
(1|Regién) + (1|Celda)

HDL ~ PPPAves + TMA + ET + PA + EP
+ (1|Regién)

HDL ~ PPPAves + TMA + ET + PA + EP
+ PPPAves * ET + PPPAves * EP +
(1|Region)

HDL ~ PPPAves + TMA + ET + PA +
EP + PPPAves * ET + PPPAves * EP +
(1|Regidn) + (1|Celda)

HDL ~ PPPMam + TMA + ET + PA + EP
+ (1|Regidn)

-17,640.95

-18,963.03

-16,581.31

-17,599.32

-19,027.43

-35,076.80

-37,485.89

-35,133.81

-35,437.90

-37,888.29

-35,148.19

-36,838.12

-38,939.05

-35,334.87

2,152.54

830.46

3,212.18

2,194.17

766.06

3,862.25

1,453.16

3,805.24

3,501.15

1,050.76

3,790.86

2,100.93

3,604.18
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Largo relativo
de fémur
(FML/SVL)

Rept

NA

Tot

Aves

Mam

HDL ~ PPPMam + TMA + ET + PA + EP
+ PPPMam * ET + PPPMam * EP +
(1|Region)

HDL ~ PPPMam + TMA + ET + PA + EP
+ PPPMam * ET + PPPMam * EP +
(1|Regién) + (1|Celda)

HDL ~ PPPRept + TMA + ET + PA + EP
+ (1|Regidn)

HDL ~ PPPRept + TMA + ET + PA + EP
+ PPPRept * ET + PPPRept * EP +
(1|Regi6n)

HDL ~ PPPRept + TMA + ET + PA + EP
+ PPPRept * ET + PPPRept * EP +
(1|Region) + (1|Celda)

FML ~ TMA + ET + PA+ EP +
(1|Region)

FML ~ TMA + ET + PA+ EP +
(1|Regién) + (1|Celda)

FML ~ PPPTot + TMA + ET + PA+ EP +
(1|Regién)

FML ~ PPPTot + TMA + ET + PA+ EP +
PPPTot * ET + PPPTot * EP +
(1|Regién)

FML ~ PPPTot + TMA + ET + PA+ EP +
PPPTot * ET + PPPTot * EP +
(1|Regidn) + (1|Celda)

FML ~ PPPAves + TMA + ET + PA + EP
+ (1|Regidn)

FML ~ PPPAves + TMA + ET + PA + EP
+ (1|Regidn)

FML ~ PPPAves + TMA + ET + PA + EP
+ (1|Region) + (1|Celda)

FML ~ PPPMam + TMA + ET + PA + EP
+ (1|Regidn)

FML ~ PPPMam + TMA + ET + PA + EP
+ PPPMam * ET + PPPMam * EP +

-36,253.06

-38,444.50

-35,266.45

-35,867.25

-37,934.73

-30,991.17

-32,966.49

-31,003.63

-31,004.27

-32,995.53

-30,981.42

-30,948.15

-32,924.35

-31,089.69

-31,108.86

2,685.99

494,55

3,672.60

3,071.80

1,004.32

2,170.45

195.13

2,157.99

2,157.35

166.09

2,180.20

2,213.47

237.27

2,071.93

2,052.76
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Largo relativo
del IV dedo
pedal
(TOL/SVL)

Rept

NA

Tot

Aves

Mam

(1|Regidn)

FML ~ PPPMam + TMA + ET + PA +
EP + PPPMam * ET + PPPMam * EP +
(1|Region) + (1]|Celda)

FML ~ PPPRept + TMA + ET + PA + EP
+ (1|Regién)

FML ~ PPPRept + TMA + ET + PA + EP
+ PPPRept * ET + PPPRept * EP +
(1|Region)

FML ~ PPPRept + TMA + ET + PA + EP
+ PPPRept * ET + PPPRept * EP +
(1|Region) + (1|Celda)

TOL ~ TMA + ET + PA+EP +
(1|Region)

TOL ~ TMA + ET + PA+EP +
(1|Region) + (1|Celda)

TOL ~ PPPTot + TMA + ET + PA + EP +
(1|Regién)

TOL ~ PPPTot + TMA + ET + PA + EP +
PPPTot * ET + PPPTot * EP +
(1|Region)

TOL ~ PPPTot + TMA + ET + PA + EP +
PPPTot * ET + PPPTot * EP +
(1|Regién) + (1|Celda)

TOL ~ PPPAves + TMA + ET + PA + EP
+ (1|Regién)

TOL ~ PPPAves + TMA + ET + PA + EP
+ PPPAves * ET + PPPAves * EP +
(1|Regién)

TOL ~ PPPAves + TMA + ET + PA + EP
+ PPPAves * ET + PPPAves * EP +
(1|Regidn) + (1|Celda)

TOL ~ PPPMam + TMA + ET + PA + EP
+ (1|Regidn)

-33,161.62

-30,992.30

-31,003.59

-32,971.75

-36,523.55

-37,885.20

-36,516.51

-36,890.09

-38,064.76

-36,560.27

-36,973.71

-38,128.82

-36,579.87

0.00

2,169.32

2,158.03

189.87

1,707.68

346.03

1,714.72

1,341.14

166.47

1,670.96

1,257.52

102.41

1,651.36
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Rept

TOL ~ PPPMam + TMA + ET + PA + EP
+ PPPMam * ET + PPPMam * EP +
(1|Region)

TOL ~ PPPMam + TMA + ET + PA + EP
+ PPPMam * ET + PPPMam * EP +
(1|Regién) + (1|Celda)

TOL ~ PPPRept + TMA + ET + PA + EP
+ (1|Regidn)

TOL ~ PPPRept + TMA + ET + PA + EP
+ PPPRept * ET + PPPRept * EP +
(1|Regi6n)

TOL ~ PPPRept + TMA + ET + PA +
EP + PPPRept * ET + PPPRept * EP +
(1|Regidn) + (1]|Celda)

-36,715.04

-37,977.11

-36,629.46

-37,018.86

-38,231.23

1,516.19

254.12

1,601.77

1,212.37

0.00
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Anexo 4. Todos los modelos evaluados en el enfoque de especies cruzado (sobre las 334 especies de Anolis
que cuentan con datos de las variables morfolégicas en Poe et al., 2019) que relacionan las variables
morfolégicas (variables dependientes), las PPP de depredacion, las variables climaticas y las interacciones
de la ET y EP con la PPP (variables independientes), y la region (1|Regién) y las relaciones filogenéticas
entre las especies (1|Ef. Filogen.) (variables aleatorias). SVL (logio): tamafio corporal; HDL/SVL: largo
relativo de la cabeza; FML/SVL: largo relativo del fémur; TOL/SVL: largo relativo del IV dedo pedal; PPPTot:
presion potencial de depredacion total; PPPAves: presion potencial de depredacion de aves; PPPMam:
presion potencial de depredaciéon de mamiferos; PPPRept: presidn potencial de depredacion de reptiles;
TMA: temperatura media anual; ET: estacionalidad de la temperatura; PA: precipitacién anual; EP:
estacionalidad de la precipitacion. wAIC: peso de Akaike del modelo. Los mejores modelos (i.e., con los

menores valores de AIC y mayores pesos de Akaike) para cada variable morfoldgica se sefialan en negrilla.

Var. morf PPP Modelo AIC AAIC wAIC
Tamafio NA  SVL (logio) ~ TMA + ET + PA + EP + -278.20  311.80 0.00
corporal (1|Region)

SVL (log1o

(V. (ogo)) SVL (log10) ~ TMA + ET + PA + EP + -590.00  0.00  0.69
(1|Region) + (1|Ef. Filogen.)
Tot  SVL (logi) ~ PPPTot + TMA + ET + PA + -274.60  315.40 0.00
EP + (1|Regi6n)
SVL (logi0) ~ PPPTot + TMA + ET + PA + -269.40  320.60 0.00
EP + PPPTot * ET + PPPTot * EP +
(1|Regién)
SVL (log10) ~ PPPTot + TMA + ET + PA + -586.70 3.30 0.13
EP + (1|Region) + (1|Ef. Filogen.)
Aves SVL (logio) ~ PPPAves + TMA + ET + PA + -27440 31560  0.00
EP + (1|Regién)
SVL (log10) ~ PPPAves + TMA + ET + PA + -268.00  322.00 0.00
EP + PPPAves * ET + PPPAves * EP +
(1|Region)
SVL (logi0) ~ PPPAv + TMA + ET + PA + -585.20 4.80 0.06
EP + PPPAves * ET + PPPAv * EP +
(1|Regién) + (1]|Ef. Filogen.)
Mam SVL (logio) ~ PPPMam + TMA + ET + PA + -27460 31540  0.00
EP + (1|Regi6n)
-266.80  323.20 0.00

SVL (logio) ~ PPPMam + TMA + ET + PA +
EP + PPPMam * ET + PPPMam*EP +

20



Largo relativo
de cabeza
(HDL/SVL)

Rept

NA

Tot

Aves

Mam

(1|Regidn)

SVL (logi0) ~ PPPMam + TMA + ET + PA +
EP + (1|Region) + (1|Ef. Filogen.)

SVL (logi0) ~ PPPRept + TMA + ET + PA +
EP + (1|Region)

SVL (logi0) ~ PPPRept + TMA + ET + PA +
EP + PPPRept * ET + PPPRept*EP +
(1|Region)

SVL (logi0) ~ PPPRept + TMA + ET + PA +
EP + PPPRept * ET + PPPRept * EP +
(1|Regién) + (1|Ef. Filogen.)

HDL ~ TMA + ET + PA + EP + (1|Region)
HDL ~ TMA + ET + PA + EP + (1|Region)

+ (1|Ef. Filogen)

HDL ~ PPPTot + TMA + ET + PA+ EP +
(1|Region)

HDL ~ PPPTot + TMA + ET + PA + EP +
PPPTot * ET + PPPTot * EP + (1|Regi6n)

HDL ~ PPPTot + TMA + ET + PA+EP +
(1|Regioén) + (1|Ef. Filogen)

HDL ~ PPPAves + TMA + ET + PA + EP +
(1|Regién)

HDL ~ PPPAves + TMA + ET + PA + EP +
PPPAves * ET + PPPAves * EP +
(1|Region)

HDL ~ PPPAves + TMA + ET + PA + EP +
(1|Regidn) + (1|Ef. Filogen)

HDL ~ PPPMam + TMA + ET + PA + EP +
(1|Region)

HDL ~ PPPMam + TMA + ET + PA + EP +
PPPMam * ET + PPPMam * EP +
(1|Regidn)

HDL ~ PPPMam + TMA + ET + PA + EP +

-584.80

-275.10

-266.10

-585.30

-1,594.30

-1,707.00

-1,587.80

-1,572.60

-1,700.00

-1,587.00

-1,570.90

-1,700.70

-1,589.20

-1,578.80

-1,698.60

5.20

314.90

323.90

4.70

112.70

0.00

119.20

134.40

7.00

120.00

136.10

6.30

117.80

128.20

8.40

0.05

0.00

0.00

0.07

0.0

0.87

0.00

0.00

0.03

0.00

0.00

0.04

0.00

0.00

0.01
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Largo relativo
de fémur
(FML/SVL)

Rept

NA

Tot

Aves

Mam

Rept

(1|Regioén) + (1]|Ef. Filogen)

HDL ~ PPPRept + TMA + ET + PA + EP +
(1|Region)

HDL ~ PPPRept + TMA + ET + PA + EP +
PPPRept * ET + PPPRept * EP + (1|Region)

HDL ~ PPPRept + TMA + ET + PA + EP +
(1|Regioén) + (1]Ef. Filogen)

FML ~ TMA + ET + PA + EP + (1|Regi6n)

FML ~ TMA + ET + PA + EP + (1|Region)
+ (1|Ef. Filogen)

FML ~ PPPTot + TMA + ET + PA+ EP +
(1|Region)

FML ~ PPPTot + TMA + ET + PA + EP +
PPPTot*ET + PPPTot*EP + (1|Regi6n)

FML ~ PPPTot + TMA + ET + PA + EP +
(1|Regién) + (1|Ef. Filogen)

FML ~ PPPAves + TMA + ET + PA + EP +
(1|Region)

FML ~ PPPAves + TMA + ET + PA + EP +
PPPAves * ET + PPPAves * EP +
(1|Regién)

FML ~ PPPAves + TMA + ET + PA + EP +
PPPAves * ET + PPPAves * EP +
(1|Regidn) + (1|Ef. Filogen)

FML ~ PPPMam + TMA + ET + PA + EP +
(1|Region)

FML ~ PPPMam+ TMA + ET + PA + EP +
PPPMam * ET + PPPMam*EP + (1|Region)

FML ~ PPPMam + TMA + ET + PA + EP +
PPPMam * ET + PPPMam * EP +
(1|Regioén) + (1]|Ef. Filogen)

FML ~ PPPRept + TMA + ET + PA + EP +
(1|Regidn)

-1,588.10

-1,573.00

-1,701.20

-1,169.10

-1,408.10

-1,166.30

-1,159.30

-1,400.90

-1,163.60

-1,163.70

-1,386.60

-1,165.70

-1,170.30

-1,393.70

-1,162.70

118.90

134.00

5.80

239.00

0.00

241.80

248.80

7.20

244.50

244.40

21.50

242.40

237.80

14.40

245.40

0.00

0.00

0.05

0.00

0.95

0.00

0.00

0.03

0.00

0.00

0.00

0.00

0.00

0.00

0.00
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Largo relativo
del IV dedo
pedal
(TOL/SVL)

NA

Tot

Aves

Mam

Rept

FML ~ PPPRept + TMA + ET + PA + EP +
PPPRept * ET + PPPRept * EP + (1|Region)

FML ~ PPPRept + TMA + ET + PA + EP +
(1|Region) + (1|Ef. Filogen)

TOL ~ TMA + ET + PA + EP + (1|Regi6n)

TOL ~ TMA + ET + PA + EP + (1|Region)
+ (1|Ef. Filogen)

TOL ~ PPPTot + TMA + ET + PA + EP +
(1|Regi6n)

TOL ~ PPPTot + TMA + ET + PA + EP +
PPPTot * ET + PPPTot * EP + (1|Regi6n)

TOL ~ PPPTot + TMA + ET + PA + EP +
(1|Regioén) + (1|Ef. Filogen)

TOL ~ PPPAves + TMA + ET + PA + EP +
(1|Region)

TOL ~ PPPAves + TMA + ET + PA + EP +
PPPAves * ET + PPPAves * EP +
(1|Regién)

TOL ~ PPPAves + TMA + ET + PA+ EP +
(1|Region) + (1]|Ef. Filogen)

TOL ~ PPPMam + TMA + ET + PA + EP +
(1|Regién)

TOL ~ PPPMam + TMA + ET + PA + EP +
PPPMam * ET + PPPMam * EP +
(1|Region)

TOL ~ PPPMam + TMA + ET + PA + EP +
(1|Regidn) + (1|Ef. Filogen)

TOL ~ PPPRept + TMA + ET + PA + EP +
(1|Region)

TOL ~ PPPRept + TMA + ET + PA + EP +
PPPRept * ET + PPPRept * EP + (1|Regi6n)

TOL ~ PPPRept + TMA + ET + PA+ EP +
(1|Region) + (1|Ef. Filogen)

-1,155.20

-1,400.80

-1,330.60

-1,528.00

-1,323.80

-1,310.00

-1,521.50

-1,323.60

-1,311.20

-1,518.80

-1,325.00

-1,318.70

-1,517.60

-1,400.80

-1,304.10

-1,521.70

252.90

7.30

197.40

0.00

204.20

218.00

6.50

204.40

216.80

9.20

203.00

203.00

10.40

127.20

223.90

6.30

0.00

0.02

0.00

0.91

0.00

0.00

0.04

0.00

0.00

0.01

0.00

0.00

0.00

0.00

0.00

0.04
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Anexo 5. Lista de las 30 especies de Anolis analizadas con los mayores valores de HDL/SVL de Poe y
Anderson (2019), 1a region a la que pertenece de Velasco et al. (2019), el ecomorfo al que pertenece o al que
mas se acerca y la fuente de donde se obtuvo esta informacién.

Especie HDL/SVL Region Ecomorfo Fuente
porcatus 0.368 insular Tronco-Dosel (Losos, 2009)
longiceps 0.335 insular Tronco-Dosel (Losos, 2009)
dolichocephalus 0.334 insular Hierba-Arbusto (Losos, 2009)
allisoni 0.328 insular Tronco-Dosel (Losos, 2009)
maynardi 0.324 insular Tronco-Dosel (Losos, 2009)
cobanensis 0.322 continental - -
breslini 0.321 insular Tronco-Suelo (Losos, 2009)
brunneus 0.319 insular Tronco-Dosel (Losos, 2009)
guazuma 0.318 insular Rama (Losos, 2009)
altitudinalis 0.316 insular Tronco-Dosel (Losos, 2009)
bahorucoensis 0.316 insular Hierba-Arbusto (Losos, 2009)
hendersoni 0.314 insular Hierba-Arbusto (Losos, 2009)
barbatus 0.313 insular Gigante de dosel (Losos, 2009)
armouri 0.311 insular Tronco-Suelo (Losos, 2009)
gingivinus 0.311 insular Tronco-Suelo (Beuttell y Losos, 1999)
noblei 0.308 insular Gigante de dosel (Losos, 2009)
haetianus 0.307 insular Tronco-Suelo (Losos, 2009)
roosevelti 0.303 insular Gigante de dosel (Poe y Anderon, 2019)
acutus 0.301 insular Tronco-Dosel (Losos y Queiroz, 1997)
carolinensis 0.301 continental Tronco-Suelo (Losos et al,, 1994)
marcanoi 0.301 insular Tronco-Suelo (Losos, 2009)
angusticeps 0.300 insular Rama (Losos, 2009)
baracoae 0.299 insular Gigante de dosel (Losos, 2009)
cybotes 0.299 insular Tronco-Suelo (Losos, 2009)
lineatopus 0.299 insular Tronco-Suelo (Losos, 2009)
pulchellus 0.299 insular Hierba-Arbusto (Losos, 2009)
proboscis 0.298 continental Tronco-Dosel (Nicholson et al., 2012)
aliniger 0.297 insular Tronco-Dosel (Losos, 2009)
chamaeleonides 0.297 insular Gigante de dosel (Nicholson et al., 2012)
leachii 0.297 insular Tronco-Dosel (Nicholson et al., 2012)
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