DIVERSIFICACION ECOMORFOLOGICA DE
LAGARTIJAS ANOLIS EN BOSQUES HUMEDOS
TROPICALES DE COLOMBIA

Rafael Angel Moreno Arias

UNIVERSIDAD NACIONAL DE COLOMBIA
Facultad de Ciencias

Departamento de Biologia

Bogota D.C — Diciembre 9 de 2014



DIVERSIFICACION ECOMORFOLOGICA DE
LAGARTIJAS ANOLIS EN BOSQUES HUMEDOS
TROPICALES DE COLOMBIA

Doctorado en Ciencias-Biologia - Linea Ecologia

Tesis para optar al titulo de Doctor en Ciencias-Biologia

Candidato:
Rafael Angel Moreno Arias, codigo 01190906

Directora:
Doctora, Martha Lucia Calderdn Espinosa
Profesora Asociada. Instituto de Ciencias Naturales, Universidad

Nacional de Colombia.

UNIVERSIDAD NACIONAL DE COLOMBIA
Facultad de Ciencias
Departamento de Biologia
Bogota D.C — Diciembre 9 de 2014



Tabla de Contenido

AGRADECIMIENTOS ...ttt sttt sttt et st a b e s et e saesensenesseneeseneesanes 5
LISTA DE TABLAS ...ttt ettt ettt s be st s et e e se e s e eseesesbessessesensensenseseans 6
LISTADE FIGURAS ...ttt ettt st e et e e e e s e e seesestestesse s esenseneeneans 7
INTRODUCCION GENERAL .....ooovuetieeiceeeeetecte et ses s s s ses s s sansssessenens 8
PROBLEMA Y PREGUNTAS DE INVESTIGACION .......coooviieereeeeeeeeeteee e, 12
OBJIETIVO GENERAL ..ottt sttt ss e s nnens 13
OBJETIVOS ESPECIFICOS ...ttt senesss s s sassss s s s sassssasessens 13
HIPOTESIS DE INVESTIGACION ..o iError! Marcador no definido.
CAPITULO 1 DIVERSIDAD MORFOLOGICA DE LAGARTIJAS ANOLIS DE
COLOMBIA ...ttt sttt ettt s st e s e e te st e s s et et e st eneeseeseesesaessasenseneeseesenns 15
RESUIMEIN ..ttt sttt e b e e s bt e s bt e sae e st e e bt e bt e sbeesbeeeaeeeateebeenbeesaeesanenane 16
N o511 Vo OSSOSO 17
INEFOAUCCION. ...ttt sttt a e s e eseeseeseese b e stessensensensenenneas 18
MaLerialeS Y IMELOTOS .......coueuerieieieirteeteete ettt ettt nene 19
RESUITATOS ...ttt sttt et et e e st e bt e b e e be st e b et e e e e eneeneeneene 25
[ To] U] T ] o [ OSSPSR 32
CAPTTULO 2 ESTRUCTURA ECOLOGICA DE LAGARTIJAS ANOLIS EN BOSQUES
HUMEDOS TROPICALES DE COLOMBIA ...ttt 41
RESUIMEIN ...ttt et ettt st et e bt e s b e s be e s e e et e ereenneesneesanesane 42
AADSTFACT ...ttt b ettt et b e h e bbbttt neeaes 43
INEFOTUCCION. ...ttt b ettt b bbb e et et tenes 44
MaALErTAlES Y IMELOUOS ..ottt ettt et st et esbeere e besaeenbesbeennases 45
RESUITATOS ...ttt ettt et e st e s e e b e sbeste s e nae e e e eneeneeneene 48
DISCUSTON ...ttt ettt ettt sttt sttt ettt b etk et ek e e e b e e b et e s b e st et e st e b e st e be st sbeneebeneeseneas 55
CAPITULO 3 ECOMORFOLOGIA DE LAGARTIJAS ANOLIS DE BOSQUES HUMEDOS
TROPICALES COLOMBIA ...ttt sttt 60
RESUMEBN ...ttt ettt st e s e e iError! Marcador no definido.
F A 01 1 = Tt U iError! Marcador no definido.
oo [ ot o o SRRSO 63
MaALErialeS Y IMEBLOTOS ........ocueviieieiceeteeieete ettt sttt s e be et e s be b e sse b e s enseneenas 65
RESUITATOS ...ttt b ettt et b e bbbttt nbe e et et ese b e 69

DHSCUSION ..ttt ettt ettt et e et e ettt e st e e seaeeseteeesaseesasaeessseesasaeessstesseesaneeesaseesaneesasseesareessneesas 76



SINTESIS

LITERATURA CITADA ..ottt

ANEXOS.



AGRADECIMIENTOS

A mi directora Martha Calderdn por su asesoria y sus ensefianzas durante mi proceso de formacién

doctoral pero sobre todo por su amistad.

A la Division de Investigacion de la Universidad Nacional de Colombia-DIB Sede Bogota por la
financiacion del trabajo de campo bajo el proyecto “Ecomorfologia y desempefio locomotor en
lagartijas Anolis”. Al Departamento Administrativo de Ciencia, Tecnologia e Innovacién —
COLCIENCIAS de Colombia, por la financiacion de mis estudios doctorales a través del crédito-beca

“Generacion del Bicentenario 20107,

A mi familia del grupo de reptiles: mi maestra Olga, Gladys, Mario, German, Guido, Juan, Simén,
Adriana, Alex, Azarys, Vladimir, Miller, Miguel... pero también a los itinerantes de los cuales se me

escapan muchos nombres.

Agradezco a todos los que aportaron su granito de arena para el desarrollo de esta investigacion. A
Dolors, Argenis y todos mis compafieros del seminario de investigacion | y Il (2011) por las
enriquecedoras discusiones que ayudaron a consolidar la propuesta de investigacion. Carlos
Sarmiento y Joao Mufioz por las valiosas sugerencias al inicio de esta investigacion. A Luke Mahler
por su asesoria en el manejo del paquete SURFACE. A Jonathan Losos y Anthony Herrel por las
productivas discusiones sobre el tamafio muestreal de los datos ecoldgicos. A Paul Bloor por su
ensefianza personalizada en las técnicas de extraccion y amplificacion de ADN y a Carolina Ibafiez,
Manuel Hoyos y el resto de integrantes del laboratorio por su apoyo en el laboratorio de especies
silvestres del IGUN. A la fundacién Biodiversa Colombia pero especialmente a Fernando y Silvia
por su apoyo en las primeras salidas de campo a Javas y Pampas. A mi equipo de campo por su
pacienciay fortaleza en las extensas jornadas de campo: Miller Castafieda, Alexander Trujillo, Miguel
Méndez y Simo6n Quintero. A Jaz, Luz y Yanet en Nuqui; a Goran y todos los trabajadores de la
reserva Tanimboca en Leticia y todos los trabajadores de las haciendas Pampas y Javas porque

siempre me hicieron sentir como en casa.

Finalmente a mi familia pero especialmente a Maria y a Liliana por su amor, paciencia y apoyo

incondicional no solo durante este proceso sino durante el diario vivir.



LISTA DE TABLAS

Tabla 1.1. Comparacion de la diversidad Beta entre trece regiones naturales de Colombia.

Tabla 2.1. Porcentaje de individuos observados por tipo habitat, estrato y tipo de para 17 especies of
Anolis de tres bosques himedos tropicales de Colombia.

Tabla 2.2. Promedio de los valores de atributos del microhabitat y LRC, y frecuencia de individuos
observados de acuerdo con la exposicion solar de la percha, para 17 especies of Anolis de tres bosques
himedos tropicales de Colombia.

Tabla 2.3. Valor promedio de traslape de nicho, total y por eje de recursos, para comunidades de
Anolis de tres bosques himedos tropicales de Colombia.

Tabla 3.1. Namero de individuos y valor promedio (desviacion estandar) por especie de la velocidad
méaxima, distancia maxima de salto y fuerza de adherencia para 16 especies de Anolis de bosques
himedos tropicales de Colombia.

Tabla 3.2. Resumen del analisis candnico de correlacion entre los atributos morfoldgicos, ecolégicos,
comportamentales y de desempefio locomotor de 12 especies de Anolis de bosques himedos
tropicales de Colombia.

Tabla 3.3. Importancia de las variables para los variados candnicos estadisticamente significativos
en cada una de las correlaciones canonicas, entre los atributos morfoldgicos, ecoldgicos,
comportamentales y de desempefio locomotor de 12 especies de Anolis de bosques humedos
tropicales de Colombia. En negrita las variables més importantes para la correlacion.

Tabla 4.1. Ecomorfos continentales de bosque himedo tropical, morfotipo, comportamiento y
contraparte del Caribe.

Tabla S1. Ndmero de individuos por especie, promedio (desviacion estandar) de los rasgos
morfoldgicos, microhabitat y estrato para diez morfotipos de anolinos de Colombia.

Tabla S2. Namero de acceso de GenBank de las secuencias utilizadas para construir la filogenia de
los anolinos continentales colombianos

Tabla S3. Comparacién por pares de especies de los valores de traslape de nicho en los ejes térmico,
espacial, alimenticio (tamafio corporal) y traslape de nicho total, para tres comunidades de anolinos
de bosque humedo tropical de Colombia.

Tabla S4. Comparacion por pares de especies de los valores de traslape de nicho en los ejes térmico,
espacial, alimenticio (tamafio corporal) y traslape de nicho total, para las especies de anolinos de

bosque himedo tropical de Colombia.



LISTA DE FIGURAS

Figura 1.1. Distribucion de la diversidad morfoldgica y especifica en trece regiones naturales de
Colombia.

Figura 1.2. Ubicacion de las especies de acuerdo con las puntuaciones en las primeras tres funciones
discriminantes.

Figura 1.3. Arbol de consenso estricto que describe las relaciones filogenéticas de 28 especies de
anolinos continentales colombianos.

Figura 1.4. Escenarios evolutivos con mejor soporte para describir la evolucion morfoldgica de los
anolinos continentales.

Figura 1.5. Comparaciones (AFD y SURFACE) entre morfotipos continentales y ecomorfos del
Caribe.

Figura 2.1. Ordenacion espacial de las especies de acuerdo con la semejanza en el uso de los recursos
para tres comunidades de Anolis de bosque hiimedo tropical de Colombia.

Figure 2.2. Ordenacion espacial de las especies de Anolis de bosque himedo tropical de acuerdo con
la semejanza en el uso de los recursos.

Figura 3.1. Relaciones filogenéticas para doce especies de Anolis de bosques hiumedos tropicales de
Colombia. Modificada de Poe (2004).

Figura 3.2. Numero promedio por tipo de movimiento y total en 15 minutos, para 15 especies de
Anolis de bosques himedos tropicales de Colombia.

Figura 3.3. Andlisis de escalamiento multidimensional no métrico describiendo la variacion en el uso
de los recursos espaciales y térmicosde 15 especies de Anolis de bosques himedos tropicales de
Colombia.

Figura 3.4. Anélisis de componentes principales describiendo la variacion morfoldgica de 17
especies de Anolis de bosques hiimedos tropicales de Colombia

Figura 4.1 Siluetas de los morfotipos presentes en tres comunidades de anolinos de bosques himedos
tropicales de Colombia estudiados. Las siluetas estan basadas en las medidas promedio de cada
morfotipo. Cada rectangulo incluye la composicién morfoldgica de cada comunidad.

Figura 4.2. Distribucion horizontal y vertical de los ecotipos de Anolis presentes en una comunidad
de bosque humedo tropical de Colombia. El color de los dvalos representa: azul - Anolinos de
hojarasca, amarillo -Anolinos de tronco-piso, verde - Anolinos de arbustos de bosque, naranja -
Anolinos de hierba y arbustos, negro - Anolinos de tronco, rojo - Anolinos de tronco-copa del borde

del bosque, café - Anolinos de tronco-copa del bosque, gris - Anolinos gigantes de la copa.



INTRODUCCION GENERAL

La radiacion adaptativa es la divergencia evolutiva de miembros de un linaje en una gran variedad de
formas adaptativas (Futuyma 1998). Uno de los temas principales de su estudio es la identificacion
de los factores que la promueven, o que han hecho que un linaje la experimente (Losos 2010). Aunque
se han formulado multiples definiciones de radiacion adaptativa desde principios del siglo XX hasta
afios recientes (Givnish 1997), Losos & Miles (2002) restringieron el término radiacién adaptativa
para aquellos clados que ademas de exhibir una gran divergencia en formas adaptativas, que
interact(an con el ambiente, también tuvieran una cantidad de adaptaciones comparativamente mas
grande que otros clados similares en historia natural, edad y grado de diversificacion en rasgos

morfolégicos.

En general las radiaciones adaptativas pueden ser promovidas por una oportunidad ecoldgica
(Schluter 2000) gue puede emerger gracias a la aparicion de nuevos recursos, la extincion de especies
que utilizaban algunos recursos, la colonizacion de nuevas areas cuyos recursos no habian sido
explotados, o la evolucidn de un rasgo que permite la explotacion de recursos de una nueva forma
(Losos 2010, Losos & Mahler 2010). De manera menos frecuente la radiacion adaptativa puede
ocurrir sin el prerrequisito de oportunidad ecoldgica (Losos 2010) ya sea porque un clado reemplaza
competitivamente a otro o porque durante la evolucion de un clado este mismo produce su propia
oportunidad para radiar, por ejemplo, a través de lo que se ha denominado “ingenieria ecosistémica”:
una especie que modifica el ecosistema y afecta la disponibilidad de recursos para otras (Erwin 2008,
Jablonski 2008).

Los modelos de radiacion adaptativa (Simpson 1953, Schluter 2000) mencionan que esta se inicia
con una especie gque esta en un ambiente con gran cantidad de recursos, con ninguna o pocas especies
usandolos, es decir con una oportunidad ecoldgica presente. En general, al pasar el tiempo las especies
proliferan, los recursos se reducen y se hacen limitantes; sin embargo, en algunos casos la especiacién
ocurre primero y esto produce la reduccion de los recursos (Simpson 1953), 0 en otros casos, la
especiacion ocurre como consecuencia de la reduccion de los recursos (Orr & Smith 1998,
Dieckmann & Doebeli 1999). Posteriormente, el comportamiento de las especies y el uso de los
recursos se alteran y ocurre una reparticion de los mismos que reduce las interacciones de
competencia. En consecuencia, las especies evolucionan rasgos que maximizan su adaptacion para

explotar los nuevos recursos, y como resultado se tiene una diversificacion de formas, cada una



adaptada para explotar una parte de los recursos: una radiacion adaptativa (Schluter 2000, Losos 2010,
Losos & Mahler 2010). Entre los ejemplos méas representativos de radiacion adaptativa se incluyen
los pinzones de Darwin (Grant 1986), las lagartijas de la familia Pygopodidae (Webb & Shine 1994,
Jennings et al. 2003), los peces de lagos postglaciales (Schluter 1996), los peces ciclidos del lago Rift
(Verheyen et al. 2003), las aves passeriformes (Lovette & Bermingham 1999), las plantas hawaianas
del género Dubautia (Baldwin 1997) y las lagartijas del género Anolis (Losos 1994, Jackman et al.
1997, Warheit et al. 1999, Losos 2009, Losos 2010).

La radiacion de los Anolis ha sido ampliamente documentada en la literatura (Williams 1983, Losos
1992, Jackman et al. 1997, Warheit et al. 1999, Losos 2009), y la oportunidad ecoldgica que permitio
la radiacion adaptativa de las lagartijas Anolis, fue promovida por la aparicién de las lamelas
subdigitales, una caracteristica que les confiri6 habilidades para explotar de muchas formas el habito
arboricola (Losos 2009, Losos 2010). Varios estudios han documentado que las especies simpatricas
de Anolis difieren ecoldgicamente (Rand 1964, Schoener 1968, Rand & Williams 1969; Schoener
1970, Duellman 1978, Castro-Herrera 1988, Pounds 1988, Losos 1990, Vitt et al. 1999, D’Cruze
2005), y que esa reparticion de los recursos se da en tres ejes: microhabitat estructural, microhabitat

térmico y tamafio de las presas (Williams 1983, Losos 2009).

Adicionalmente, resultados de estudios de manipulacion experimental en encierros (Rummel &
Roughgarden 1985, Leal et al. 1998), o a través de invasiones controladas en islas (Losos & Spiller
1999) sefialaron que la inclusion o exclusion de una especie sobre otra ocasionaba cambios de uso de
microhabitat, actividad o tasas de crecimiento. Lo anterior demuestra que las especies de Anolis
interacttan entre ellas y que como resultado de esas interacciones, las especies alteran su ecologia y
comportamiento para disminuir una coincidencia en el uso de los recursos; actualmente, esa
interaccion interespecifica de competencia se considera el motor que desencadend la radiacién

adaptativa de los Anolis (Losos 2009).

Otro aspecto que se destaca en la radiacion de Anolis es que ha generado en cada una de las islas de
Cuba, La Espafiola, Jamaica y Puerto Rico, especies similares en cuanto al uso del microhabitat,
morfologia y comportamiento pero que no tienen una cercania filogenética (Williams 1983, Losos et
al. 1998, Losos 2009, Rodriguez-Schettino et al. 2010); lo anterior contrasta con otras propuestas
como la de las contingencias histéricas, que propone que la ocurrencia repetida de un evento evolutivo
produce diferentes respuestas (Gould 1989, Travisano et al. 1995) lo que genera que la biota a pesar

que evolucione en hébitats similares, presente mas diferencias que semejanzas (Wiens 1989).



Los grupos de especies de Anolis ecolégicamente y morfoldgicamente similares, pero no
filogenéticamente cercanos fueron formalmente definidos por Williams (1972) como ecomorfos:
especies con una morfologia asociada a un comportamiento y uso de héabitat determinado sin que
exista una relacion de parentesco entre ellas. Posteriormente, el mismo Williams (1983) caracterizd
a los ecomorfos basado en tres aspectos de su ecologia: el tamafio corporal de la especie, el tipo de
percha usado y un eje climatico del microhabitat (himedo a seco) y nombré seis ecomorfos de
acuerdo al tipo de percha utilizado asi: Anolis de hierba-arbusto; de tronco y piso; de tronco; tronco
y copa; gigantes de copa y Anolis de ramas. También se han mencionado otras especies que aunque
no cumplen todos los criterios para ser ecomorfos, son importantes porque también hacen parte de
algunas comunidades y se denominan ecomorfos Unicos, ya sea por el habitat particular que utilizan
0 porgue son resultado de la divisién de otro ecomorfo, por ejemplo: Anolis de roca, acuéticos, de

piso, o Anolis de ramas enanos y gigantes (Losos 2009).

El estudio de la evolucion adaptativa de los Anolis en el Caribe se consolidd cuando se puso a prueba
la hipotesis del concepto de ecomorfo, utilizando métodos filogenéticos comparativos para tener en
cuenta, la influencia de la cercania filogenética de las especies sobre su morfologia y ecologia (p. €j.
Losos 1990a, Losos 1992, Losos et al. 1998). Ademas del marco adaptativo comparativo para los
rasgos morfoldgicos, en este caso el tamafio corporal y la longitud proporcional de las patas, este fue
consolidado por los datos generados en experimentos de desempefio locomotor que permitieron
dilucidar la relacion entra la forma y funcién de esos rasgos (p. ej. Losos & Sinervo 1989, Losos
1990, Losos 1990a, Macrini & Irschick 1998, Irschick & Losos 1999, Vanhooydonck et al. 2006,
Losos 2009). Estos estudios encontraron que Anolis con patas proporcionalmente mas largas, con
relacion a su cuerpo, son mas veloces, y esa capacidad aumenta la evasion de la depredacion y la
efectividad de caza en perchas con superficie ancha, mientras que las especies con patas
proporcionalmente mas cortas, con relacion a su cuerpo, tienen mayor seguridad de apoyo y un paso
lento, habilidades que mejoran la evasién de la depredacion y la efectividad de la caza en perchas con

superficie delgada.

A pesar que en el continente (Centroamérica y Suramérica), la diversificacion de los Anolis es
comparable en términos de nimero de especies y formas adaptativas con la del Caribe, esta ha sido
menos estudiada (Losos 2009). No obstante se han hecho aproximaciones desde la ecologia de las
comunidades, ecomorfologia y los andlisis filogenéticos (Andrews 1979, Castro-Herrera 1988,
Irschick et al. 1997, Velasco & Herrel 2007, Pinto et al. 2008, Schaad & Poe 2010) que han permitido

evidenciar algunos patrones sobre la radiacion de los Anolis en los continentes: 1) Pocas especies son



analogas en ecologia y morfologia a las del Caribe, indicando que aungue pueden existir ecomorfos
no representan los mismos del Caribe, 2) La supervivencia y densidad de las poblaciones de Anolis
es mas baja en el continente, 3) Las relaciones ecologia-morfologia conocidas para Anolis de
continente son: las lagartijas que usan perchas mas altas son méas grandes, tienen mas lamelas
subdigitales y miembros proporcionalmente méas cortos, mientras que las lagartijas que usan perchas
mas gruesas tienen miembros mas largos pero colas mas cortas, 4) La evidencia actual solo soporta
la evolucion convergente entre el continente y las islas del Caribe para el ecomorfo de Anolis de
hierbas y arbustos, no obstante esta prediccion aln necesita ser comprobada bajo las mismas
condiciones, porque Schaad & Poe (2010) no utilizaron los mismos caracteres morfoldgicos que en
trabajos anteriores, 5) A pesar que en ambas radiaciones existe una reparticion de los recursos en
especies simpatricas, el proceso que ha estructurado las comunidades en el continente parece haber

sido diferente.

En particular, para Colombia se han registrado 32 especies que habitan en bosques himedos tropicales
de la Amazonia, Chocé y valle del rio Magdalena, y que las comunidades de cada localidad pueden
tener de 5 a 12 especies coexistiendo. Asimismo, la composicién entre localidades es diferente y
pueden compartir entre ellas aproximadamente el 10 % de las especies 0 menos. En la Unica
comunidad de Anolis estudiada en el pais, Castro-Herrera (1988) documentd que las especies son
diferentes en el uso de microhabitat, morfologia, comportamiento y dieta. Para la misma comunidad,
Velasco & Herrel (2007), analizaron el espacio morfolgico de algunas de sus especies y
determinaron que habia una débil correspondencia con el espacio morfolégico de las especies del
Caribe, sugiriendo que las especies chocoanas ocupaban un morfoespacio diferente al de otras
regiones. Analisis preliminares de la morfologia de las especies de varias localidades de bosque
himedo tropical, mostraron que la variacién morfoldgica de las especies es descrita principalmente
por el tamafio, la longitud del brazo y el nimero de lamelas subdigitales; asimismo, se puso en
evidencia la presencia de siete morfotipos de los cuales por o menos cuatro estan presentes en todas
las localidades (Calderon et al. 2010).



PROBLEMA Y PREGUNTAS DE INVESTIGACION

Aunque las radiaciones adaptativas no son un fenomeno usual y generalmente ocurren en habitats
relativamente pequefios y aislados como islas o lagos volcanicos (Losos 2010, Losos & Mahler 2010),
los Anolis en el continente se diversificaron en especies y formas adaptativas que actualmente
representan mas de la mitad de la diversidad del género (Losos 2009). El estudio de las comunidades
de Anolis en el continente ha sido mucho menor que en el Caribe (p. j. Corn 1981, Castro-Herrera
1988, Pounds 1988) y las relaciones entre morfologia, ecologia y comportamiento en la gran mayoria

de las especies alin no han sido cuantificadas.

En Colombia habitan 76 de las 110 especies conocidas para el continente suramericano haciendo al
pais el mas diverso. La mayor diversidad de Anolis (aproximadamente 32 especies) en el pais se
concentra en los bosgques himedos tropicales del Chocé Biogeogréfico, valle medio del rio
Magdalena y la Amazonia. Por otro lado, los Anolis son el grupo dominante en las comunidades de
lagartijas arboricolas de estos bosques (Moreno-Arias et al 2008, Moreno-Arias et al 2009). Los
bosques que albergan la mayor diversidad de anolinos, son importantes no solo por su alta diversidad
bioldgica sino que biogeograficamente son interesantes porque representan ambientes relativamente

independientes, debido al levantamiento de los Andes (Hoorn et al. 2010).

A pesar de la alta diversidad del grupo en el pais y su importancia en los ensambles de lagartijas de
bosques humedos tropicales, el estado de su conocimiento no presenta un buen panoramay los Gnicos
datos que se conocen sobre la ecologia de comunidades provienen de un ensamble de Anolis del
Chocé biogeografico estudiada por Castro-Herrera (1988) y Velasco & Herrel (2007). Ademas, las
Unicas hipotesis filogenéticas propuestas: grupo latifrons o Dactyloa (Castafieda & de Queiroz 2011,
2013; Velasco & Hoyos 2010), incluyen parcialmente las especies de Anolis distribuidas en bosques

hamedos tropicales de Colombia.

Las razones anteriores hacen que Colombia sea un escenario adecuado para estudiar la radiacién
ecoldgica y morfoldgica de Anolis y motivan a plantear las siguientes preguntas de investigacion:
¢Cuales son las relaciones entre la morfologia, uso de microhébitat y comportamiento de las especies
de Anolis en bosques humedos tropicales de Colombia? y ¢Cual es el patrén de diversificacion

ecomorfoldgica de los de Anolis en bosques himedos tropicales de Colombia?



OBJETIVO GENERAL

Caracterizar la diversificacion morfoldgica, ecoldgica y de comportamiento de lagartijas Anolis en

tres localidades de bosque Himedo Tropical en Colombia.

OBJETIVOS ESPECIFICOS

Caracterizar la morfologia, el habitat estructural y climatico, y el tipo de movimiento mas frecuente

de las especies de Anolis en tres localidades de bosque humedo tropical.

Proponer una hip6tesis de relaciones de parentesco del género Anolis que incluya las especies de

bosque Humedo Tropical.

Estimar la carga filogenética de la variacién en morfologia, habitat estructural y climatico, y el tipo

de movimiento de las especies de Anolis de tres localidades con bosque Himedo Tropical.

Evaluar la relacion entre la morfologia, el héabitat estructural y climético, y el tipo de movimiento de

las especies de Anolis de tres localidades con bosque Himedo Tropical.



HIPOTESIS Y PREDICCIONES DE INVESTIGACION

HipoTESIS 1. El paradigma ecomorfoldgico sugiere que la morfologia genera ventajas o
restricciones al desempefio locomotor y este a su vez condiciona el comportamiento y la
ecologia de las especies por lo que se espera una estrecha relacion entre la morfologia,

ecologia y comportamiento de las especies

PREDICCION. Basado en las similitudes entre morfologia - ecologia — comportamiento en los
Anolis (Losos 1990) y teniendo en cuenta los morfotipos definidos por Calderén et al. (2010)
y las relaciones entre morfologia y ecologia documentadas por Irschick et al. (1997), se
espera que los morfotipos mas grandes, con mas lamelas subdigitales y patas
proporcionalmente mas cortas, usen perchas mas altas y delgadas mientras que los morfotipos
mas pequefios, con menor cantidad de lamelas y con patas proporcionalmente mas largas

prefieran perchas a menor altura y méas anchas.

HIPOTESIS 2. Los bosques humedos del norte de Suramérica (Amazonas, Magdalena y
Chocd) han evolucionado de manera relativamente independiente como consecuencia de los
procesos de orogenia andina (Antonelli 2010, Hoorn et al. 2010), sin embargo la oferta
similar de recursos de habitat estructurales, climaticos y ecoldgicos similar que ocurre en
estos bosques hayan influenciado de forma semejante la la estructuracion de las comunidades

de anolinos.

PREDICCION 2. Se espera que en la estructura de las comunidades de anolinos de bosque
hamedo se presente una distribucion, semejante entre localidades, de formas ecoldgicas y
morfologicas que se relacionan con los recursos del habitat, independientemente de la
diferente composicién y diversificacion de especies entre localidades, sugiriendo un patrén

de evolucion ecomorfoldgica convergente entre las comunidades de bosque himedo.



CAPITULO 1
DIVERSIDAD MORFOLOGICA DE LAGARTIJAS
ANOLIS DE COLOMBIA



Resumen

El género de lagartijas Anolis es uno de los méas diversos de los vertebrados y es un ejemplo clésico
de radiacion adaptativa y evolucién convergente. Los Anolis exhiben gran diversidad de formas
asociadas cada una a un microhabitat particular, la evidencia actual sostiene que esta diversidad ha
ocurrido gracias a la oportunidad ecoldgica que le proveyo la innovacion morfolégica de las lamelas
subdigitales, que les permitio explotar eficientemente el nicho arboricola. Mientras que la radiacién
de las islas del Caribe es ampliamente conocida, con la ocurrida en el continente no pasa lo mismo.
Suramérica con 110 especies continentales descritas y Colombia con 69 de ellas, es el pais que alberga
la mayor diversidad de Anolis en el continente americano. A partir de un gran conjunto de datos
morfol6gicos (778 individuos y 59 especies) y una filogenia molecular basada en ADN mitocondrial,
analizamos la diversificacion morfoldgica de Anolis para el noroccidente de Suramérica. Describimos
diez morfotipos definidos por el tamafio corporal, las proporciones de sus miembros posteriores y el
numero de lamelas subdigitales, los cuales resumen la variedad morfoldgica de Anolis suramericanos.
Demostramos que existen morfotipos exclusivos de tierras bajas y de tierras altas (>1000m), que las
comunidades de Anolis de bosque humedo tropical estan constituidas por los mismos cuatro
morfotipos y que los morfotipos se asocian a la historia natural de las especies. A través de la
comparacion de varios modelos que miden el tempo y modo de evolucién y la reconstruccion
ancestral de los rasgos morfolégicos, evidenciamos que la diversificacion —especialmente para rasgos
de significancia ecol6gica, siguié un patrén de radiacion adaptativa a través de un paisaje adaptativo
con varios picos convergentes. Nuestros resultados muestran que la forma de evolucion morfologica
de Anolis continentales sigui6 una ruta similar a la radiacion de las islas y ponen de manifiesto que la
morfologia de las especies del continente también se relacionan estrechamente con la historia natural

de las especies.

Palabras Clave: Dactyloidae, Evolucién convergente, Morfotipos, Radiacién Adaptativa, Seleccion

estabilizadora.



Abstract

The genus Anolis is one of the most diverse in vertebrates and is a classic example of convergent
evolution and adaptive radiation. The anoles exhibit great diversity of forms each one associated with
a particular microhabitat, current evidence supports this diversity has occurred thanks to the
ecological opportunity that provided the morphological innovation of subdigital lamellae which
allowed them to efficiently exploit the arboreal niche. While the radiation from the Caribbean islands
is widely known to the continental radiation is different. In mainland South America there are 110
described species and Colombia with 69 of them, is the most diverse country. From a large
morphological dataset (778 individuals and 59 species) and a molecular phylogeny based on
mitochondrial DNA, we analyzed the morphological diversification of Anolis to northwestern South
America. We describe ten morphotypes defined by body size, proportions of its hindlimbs and the
number of subdigital lamellae, which summarize the morphological diversity northern South
American anoles. We show that there are unique morphotypes at lowland and highlands (> 1000m),
the communities of tropical rainforest consist of the same four morphotypes, and morphotypes are
associated with the natural history of the species. By comparing several models measuring the tempo
and mode of evolution, and ancestral reconstruction morphological features, we found that the
diversification, in traits with ecological relevance, followed a pattern of adaptive radiation through a
landscape with several convergent peaks. Our results show how morphological evolution of
continental Anolis followed a similar path as radiation in islands also we show that the morphology

of the species from mainland is closely related to the natural history of the species.

Keywords: Adaptive Radiation, Dactyloidae, Convergent Evolution, Morphotypes, Stabilizing

Selection.



Introduccion

Las lagartijas del género Anolis son uno de los clados mas diversos en los vertebrados con cerca de
400 especies (Uetz & Hosek 2014). La distribucion geogréfica de los anolinos abarca desde el sur de
Estados Unidos, Centroamérica, Islas del mar Caribe y algunas del océano Pacifico (Losos 2009).
Los anolinos son fenotipicamente méas diversos que otros clados de Iguania y representan el clasico
ejemplo de radiacion adaptativa (Losos & Miles 2002). Los anolinos han radiado extensamente en
especies y formas, tanto en las islas del mar Caribe como en el continente, no obstante la radiacion
mejor documentada es la del Caribe (Losos 2009). El estudio de la radiacion del Caribe ha permitido
el desarrollo del concepto de ecomorfo, el cual ejemplifica a grupos de especies morfolégicamente
adaptadas a microhabitats particulares pero que no necesariamente estan relacionadas
filogenéticamente (Williams 1972).

Actualmente se reconocen seis ecomorfos que se nombran de acuerdo al microhabitat que utilizan y
son: anolinos de hierbas-arbustos, tronco-piso, tronco, ramas, tronco-copa y gigantes de copa (Rand
& Williams 1969, Williams 1983). Pero la radiacion del Caribe no solamente se destaca por su
diversidad fenotipica sino también porque dicha radiacion ha ocurrido de forma convergente en
especies y comunidades (Williams 1983, Losos et al. 1998, Mahler et al. 2013) y porque las bases
mecanicas de las relaciones entre morfologia y ecologia han sido fuertemente soportadas por varios
estudios (Losos 1990a, Losos 1990b, Losos & Irschick 1996).

La radiacién de los anolinos también ha ocurrido en el Centro y Suramérica y es comparable tanto en
rigueza como en diversidad fenotipica a la del Caribe. No obstante, la evidencia disponible sugiere
gue los anolinos han radiado de forma diferente en el continente, posiblemente debido a las
diferencias regionales en la disponibilidad de recursos; los regimenes de competencia y depredacion;
las presiones selectivas y las tasas de diversificacion (Irschick et al. 1997, Pinto et al. 2008, Losos
2009, Schaad & Poe 2010). En términos generales parece ser que los anolinos del continente no
muestran la misma ubicacién en el espacio morfolégico que los ecomorfos del Caribe y solamente
existen pocas especies que podrian corresponder a dichos ecomorfos (Irschick et al. 1997, Velasco &
Herrel 2007, Pinto et al. 2008, Schaad & Poe 2010). Adicionalmente, cuando existen semejanzas
morfoldgicas entre las especies de ambas regiones, estas difieren en su ecologia (Irschick et al. 1997),
lo que sugiere que en el continente podrian haberse desarrollado otros ecomorfos (Schaad & Poe
2010).



Colombia es el pais con la mayor riqueza de Anolis con 76 especies (71 especies exclusivas al
continente) de las 110 registradas para el noroeste de Suramérica —Brasil, Colombia, Ecuador, Peru
y Venezuela (Uetz & Hosek 2014). Debido a esa alta diversidad se utilizaron los anolinos distribuidos
en la region continental colombiana como modelo para 1) Caracterizar la diversidad morfoldgica y
describir los patrones de evolucién morfoldgica de anolinos continentales, 2) Identificar grupos de
especies morfolégicamente similares y describir su historia natural y su distribucion geografica en
Colombia y 3) Comparar la diversidad morfoldgica de los anolinos continentales con la de los
anolinos del Caribe.

Materiales y Métodos

DATOS MORFOLOGICOS. Para describir la diversidad morfoldgica se midieron 778 lagartijas adultas
de 59 especies continentales colombianas (N = 1-77 individuos/especies), las cuales representaron el
83.1 % of de la fauna de anolinos continental colombiana y el 52.2 % de la registrada para el noroeste
de Suramérica (Tabla S1). 717 individuos provinieron de la coleccion de reptiles de del Instituto de
Ciencias Naturales (ICN-R) —Universidad Nacional de Colombia, y 61 individuos capturados en vida
silvestre. Todos los individuos medidos fueron machos ya que este sexo es el que exhibe mayor
variacion intraespecifica en los anolinos (Losos 2009). El sexo se determind por varios atributos:
presencia de hemipenis, presencia de saco gular y escamas postanales agrandadas. Se registraron las
siguientes medidas morfoldgicas: la longitud rostro cloaca (LRC), la longitud de la cola (LC), la
longitud del brazo (LB), la longitud de la pata (LP), la longitud del tronco (LT), el ancho de la cabeza
(ANC), la altura de la cabeza (ALC), el largo de la cabeza (LAC) y el nimero de lamelas subdigitales
en la segunda y tercera falange del cuarto dedo pedial (NL). Todas las medidas fueron realizadas con
un calibrador digital con interfaz para computador personal y con una exactitud de 0.01 mm. Las

lamelas subdigitales se contaron a través de un estereoscopio.

ANALISIS DE LOS DATOS MORFOLOGICOS. Se calcul6 el promedio de cada variable por especie y se
transform6 a Log10 para reducir la magnitud de la varianza entre especies. Para corregir el efecto
alométrico se realiz6 un andlisis de regresion lineal entre la LRC y cada una de las variables,
posteriormente se retuvieron los residuales de cada regresion. Finalmente, las variables utilizadas en
todos los anélisis correspondieron a LRC y a los residuales del resto de las variables. Para identificar
grupos de especies con morfologia similar se efectué un analisis jerarquico divisivo (Legendre &
Legendre 1998). Este método se basa en un analisis de componentes principales seguido de una

division de los objetos (para este caso especies) en grupos (para este caso morfotipos) de acuerdo al



valor negativo o positivo de los objetos en el primer componente (Williams 1976), este procedimiento
se realiz6 subsecuentemente hasta obtener grupos de al menos dos especies. Los grupos formados se
analizaron por medio de un andlisis de funciones discriminantes (AFD) y se evaluaron las diferencias
y por lo tanto la existencia de grupos discretos (morfotipos) por medio de las funciones discriminantes
significativas y la puntuacion de cada morfotipo para cada una de esas funciones. Finalmente, se
realizd un segundo AFD para corroborar si existian especies mal clasificadas y asi asignarlas

correctamente a un morfotipo.

DISTRIBUCION GEOGRAFICA E HISTORIA NATURAL DE LOS MORFOTIPOS. Para describir la distribucion
geogréfica, se asigno la ocurrencia de los morfotipos en regiones naturales (Figura 1.1). Las regiones
naturales fueron definidas por dos criterios, asi: 1) Regiones trasandinas ( < 1000 msnm en las
vertientes occidental y oriental de las cordilleras Occidental y Central, vertiente occidental de la
cordillera Oriental, valles interandinos, region caribe y regién del Chocé Biogeogréfico), regién
cisandina (< 1000 msnm en la vertiente oriental de la cordillera Oriental, Ilanos de la Orinoquia y
region amazonica) y Andina (> 1000 msnm en los Andes y la Sierra Nevada de Santa Marta), 2) Zona
de vida y vegetacion dominante en Colombia (1997, 2004) en bosque himedo tropical, bosque seco
tropical, sabana, bosque de niebla, bosque andino, matorral altoandino y paramo. Integrando ambos
criterios se definieron las siguientes regiones: Bosques himedos tropicales trasandinos: norte del
Chocé Biogeografico (NBC), centro del Choc6 Biogeografico (MBC), sur del Choc6 Biogeografico
(SBC), valle bajo del rio Cauca (LCV) y valle medio del rio Magdalena (MMV). Bosques secos del
valle alto del rio Magdalena (UMV). Bosques secos y sabanas de la planicie del Caribe (CP). Bosques,
matorrales y paramos de las cordilleras Occidental (WA), Central (CA) Oriental (EA) y de la Sierra
Nevada de Santa Marta (SNSM). Sabanas de la Orinoquia (LS). Bosques humedos tropicales de la
Amazonia (ARF) (Figura 1.1).

La ocurrencia de las especies, y por lo tanto los morfotipos, en las regiones naturales se definié a
partir de datos de colecciones zool6gicas y datos de literatura, mientras que los datos de historia
natural fueron recopilados de la literatura (Tabla S1). Se corroboré la identificacion de todos los
individuos y su sitio de recoleccion. Los datos ocurrencia se complementaron con estudios faunisticos
de reptiles de Colombia (Lamar, 1987; Bernal-Carlo, 1991; Hernandez-Ruz et al. 2001; Castafio-
Mora et al. 2004; Carvajal-Cogollo & Urbina-Cardona, 2008; Moreno-Arias et al. 2008; Moreno-
Arias et al. 2009; Medina-Rangel, 2011). Para describir la diferencia en composicion de especies

entre regiones naturales se calcul6 el indice de diversidad beta de Whittaker.
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Figura 1.1. Distribucién de la diversidad morfoldgica y especifica en trece regiones naturales de Colombia. El

tamafio de las barras indica el nimero de especies. Las regiones estan designadas en siglas definidas en el texto.

PATRONES DE DIVERSIFICACION DE LOS MORFOLOGICA. Las variables utilizadas fueron las mismas
gue en los analisis anteriores pero los residuales fueron calculados con la funcion phyl.resid del
paquete phytools para R (Revell 2012). Se construy6 una filogenia con 28 especies a partir de
secuencias provenientes de GenBank (Tabla S2). Las secuencias correspondieron a un fragmento de
ADN mitocondrial que incluy6 el gen codificante para la subunidad 1l de la NADH deshidrogenasa
(ND2, 1038 pb), cinco ARN de transferencia (ARNtTrp, ARNtAla, ARNtAsn, ARNtCys, ARNtTyr,
398 pb) y una porcién del gen codificante de la subunidad | de la citocromo oxidasa (COl, 30 pb).

Las secuencias fueron alineadas con el programa Clustal X (Thompson et al. 1997). Para el
alineamiento de las secuencias que codifican los ARNt se incorpord la informacion de estructura
secundaria siguiendo el modelo estructural de Kumazawa & Nishida (1993). Se seleccioné el modelo
de evolucién para cada una de las estrategias de particion implementadas (gen y codén) con el
programa JModeltest 2 (Darriba et al. 2012). Los analisis filogenéticos se realizaron con MrBayes
3.2 (Ronquist et al. 2012). Se verifico la convergencia visualmente y se evalu6 cada estrategia de

particion por medio del factor de Bayes, para lo anterior se utiliz6 el programa TRACER v1.5



(Rambaut & Drummond 2007). Se ejecutaroncuatro corridas independientes con cuatro cadenas de
Markov cada una, se utilizaron 20 millones de generaciones con un &rbol aleatorio inicial y una

temperatura de 0.15, el muestreo de arboles se hizo cada 1000 generaciones.

Para todos los andlisis comparativos se utilizd el arbol de consenso estricto, el cual fue
ultramétricamente transformado mediante la funcion chronos del paquete ape para R (Paradis et al.
2004). Para explorar si las especies més cercanas filogenéticamente también eran mas cercanas
morfolégicamente a lo esperado por azar (inercia filogenética: Blomberg & Garland, 2002), se
calcul6 y probo el estadistico K de Blomberg et al (Blomberg et al. 2003) para cada uno de las

variables.

La idea bésica del indice es detectar si un conjunto de datos de los terminales se ajusta mejor a la
topologia conocida y que describe las relaciones de las especies, o0 a una topologia sin inercia
filogenética, es decir cuando los terminales no tienen ninguna relacién filogenética. Para la prueba de
aleatorizacion, primero se calculan nuevos valores del rasgo teniendo en cuenta la filogenia por medio
de una regresion filogenética (Grafen 1989). Posteriormente, se calcula el promedio al cuadrado del
error de los datos, teniendo en cuenta la filogenia conocida, y se compara con el promedio al cuadrado
del error de los datos generados a partir de permutaciones al azar, teniendo en cuenta una filogenia
sin estructura, de tal forma que si el 95% de los datos generados al azar muestran un valor mayor al

observado, entonces se rechaza la hipdtesis nula de ausencia de inercia filogenética.

Un valor de K significativamente menor a uno, indica que las especies cercanas se parecen entre si
menos de lo esperado bajo un movimiento browniano, mientras que si K tiene un valor mayor o igual
auno, indica que la semejanza en el rasgo de especies cercanas, es igual 0 mas grande que la esperada
en un una trayectoria del rasgo bajo movimiento browniano (Blomberg et al. 2003). Debido a que
valores altos de inercia filogenética pueden ocurrir bajo diferentes tasas y procesos evolutivos (Revell
et al. 2008), se exploraron algunos modelos evolutivos que podrian describir la variacion morfoldgica

de las especies.

Los diferentes escenarios evolutivos se realizaron mediante el paquete para R surface (Ingram &
Mahler 2013) la prueba y escogencia del mejor escenario para describir la variacion morfolégica se
determind por medio de la diferencia entre los valores de informacion (AIC.) de cada modelo —Los
valores de AIC. para cada modelo se calcularon de acuerdo a la férmula incluida en Ingram & Mahler

(2013). Los escenarios evolutivos estudiados fueron los siguientes:



BM-Movimiento Browniano (Felsenstein, 1973), este escenario indica que los datos siguen
un patron relacionado con el tiempo y la ancestria compartida por las especies, mostrando
que las especies cercanamente relacionadas son las mas parecidas morfolégicamente debido
a que comparten ancestros comunes mas cercanos.

EB-Explosion Temprana (Harmon et al. 2010) es un escenario dependiente del tiempo que
transforma las tasas evolutivas exponencialmente con la formulaR (t) = R (0) * exp®™, donde
R es la tasa evolutiva, a es el parametro de cambio para la tasa y t el tiempo. Se utiliz6 un
valor de a=-3 para transformar el arbol. Este escenario prueba si la tasa de cambio del rasgo
se ha desacelerado a través del tiempo, sugiriendo que los mayores cambios en el rasgo
ocurrieron en la historia temprana del linaje y por lo tanto que la semejanza entre especies
relacionadas es menor a lo que se esperaria bajo un movimiento browniano. Este patron de
tempo de evolucidn es el que corresponderia al de una radiacion adaptativa.

OU-Seleccion Estabilizadora bajo el modelo Ornstein-Uhlenbeck, este escenario ejemplifica
un proceso de evolucion del rasgo hacia un Unico valor 6ptimo adaptativo, donde un rasgo X
cambia de acuerdo a dos factores a través del tiempo (t): uno determinista — fuerza de
seleccidn, y uno estocastico —deriva genética. La formula que resume este proceso es dX ()=
a [6-X ()] dt - odB (t) donde « es la fuerza de seleccidn, 9 es el valor del rasgo en su éptimo
adaptativo, dB es el sonido blanco que indica que las variables son aleatoriamente
independientes y normalmente distribuidas, mientras que o indica la intensidad de las
fluctuaciones aleatorias durante el proceso evolutivo (Butler & King 2004).

SURF-Surface, este modelo ejemplifica un escenario en el cual la evolucion del rasgo ocurre
hacia varios valores adaptativos 6ptimos, convergentes o no. Este método se enmarca en un
proceso Ornstein-Uhlenbeck que adiciona paso a paso regimenes de cambio fenotipico, a los
cuales les calcula su respectivo valor de verosimilitud, y los compara entre si por medio del
criterio de informacion de Akaike para escoger el régimen de cambio mejor soportado (esta
fase es definida como forward). Posteriormente, después de encontrar el mejor régimen de
cambio, el método busca cuales dptimos adaptativos podrian ser convergentes, colapsando
todos los posibles pares de 6ptimos y probando el soporte de cada uno de ellos. Al final el
método identifica el mejor régimen de Optimos convergentes por medio del criterio de
informacion de Akaike (esta fase se conoce como backward).

MORPHfwd - Morfotipos — Este modelo correspondi6 a la evolucion morfoldgica hacia diez
morfotipos definidos como Optimos adaptativos. Se definid para cada especie el morfotipo

hallado en el AFD. Para asignar el morfotipos de cada nodo, se estim6 el morfotipo més



probable por medio de una reconstruccidn ancestral con maxima verosimilitud con la funcion
ace del paquete ape para R (Paradis et al. 2004). Este escenario puso a prueba si la evolucién
morfoldgica siguié una ruta de mediada por seleccion estabilizadora hacia diez picos
adaptativos (morfotipos).

6. MORPHbwd - Morfotipos convergentes — Este modelo correspondi6 a la identificacion de
morfotipos (6ptimos adaptativos) convergentes en el escenario MORPH fwd que describieran
la evolucion morfolégica, y se ejecutd con la funcion surfaceBackward del paquete para R,
surface (Ingram & Mahler 2013). Este escenario puso a prueba si la evolucion morfoldgica
siguid una ruta mediada por seleccion estabilizadora hacia varios picos adaptativos
(morfotipos) convergentes.

Los escenarios BM, EB, OU y MORPHfwd se ejecutaron con la funcion startingModel del paquete
Surface para R (Ingram & Mahler 2013).

COMPARACION ENTRE MORFOTIPOS CONTINENTALES Y ECOMORFOS DE LAS ISLAS DEL CARIBE. L0s
datos para la comparacion correspondieron a las variables LRC y los residuales obtenidos de las
regresiones entre LC, LB, LP y NL contra LRC. Los datos para las especies del Caribe fueron tomados
de Losos (1990) y Losos (1992). Las diferencias morfologicas entre morfotipos y ecomorfos se

estudiaron bajo dos enfoques:

1. Un andlisis de funciones discriminantes asumiendo que las especies son unidades
independientes, es decir que no se tuvieron en cuenta las relaciones filogenéticas de las
especies. En este analisis se utilizaron las 59 especies del continente y 27 del Caribe las
cuales representaron los seis ecomorfos que se encuentran en esa Ultima regién. Los grupos
definidos a priori para la clasificacion fueron los diez morfotipos.

2. Un analisis de busqueda de fenotipos convergentes entre los morfotipos y ecomorfos
utilizando las relaciones filogenéticas de las especies. Para este analisis se utilizaron los
residuales de las variables calculados con la funcion phyl.resid del paquete phytools para R
(Revell 2009). La filogenia utilizada provino de Gamble et al. (2013) pero fue modificada al
podar las especies para las cuales no se tenian datos morfoldgicos. Este analisis incluy6 27
especies del continente y 26 del Caribe. La busqueda de convergencia entre morfotipos y
ecomorfos se realiz6 por medio de la funcion surfaceBackward del paquete surface para R
(Ingram & Mahler, 2013) sobre el modelo original, donde las especies se asignaron

previamente a alguno de los diferentes morfotipos o ecomorfos.



Resultados

DIVERSIDAD MORFOLOGICA. Se obtuvieron 21 grupos de especies usando el agrupamiento divisivo,
sin embargo estos grupos fueron colapsados a diez grupos al aplicar el AFD. Estos grupos
correspondieron a grupos de especies morfoldgicamente similares, morfotipos (Figura 1.2). Los
morfotipos mas diversos fueron MT1y MT3 con ocho especies cada uno, y los menos diversos fueron
MT7 y MT9 con apenas cuatro y tres especies respectivamente. EI nimero de especies para los
morfotipos restantes, varid desde cinco a siete especies.
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Figura 1.2. Ubicacion de las especies de acuerdo con las puntuaciones en las primeras tres funciones
discriminantes. Azul: MT1, verde: MT2, negro: MT3, violeta: MT4, amarillo: MT5, rojo: MT6, cian: MT7,
gris: MT8, naranja: MT9, blanco: MT10.

Con el AFD se encontr6 que los morfotipos fueron significativamente diferentes sobre la base de su
puntuacion en cuatro funciones discriminantes (FD1 AWilks = 0.001, p < 0.01 - FD2 AWilks = 0.08,
p < 0.01 - FD3 AWilks = 0.069, p < 0.01, FD4 AWilks = 0.220, p < 0.01) (Figura 1.2). Las tres
primeras funciones contabilizaron el 92.1 % de la variacion y se correlacionaron respectivamente con
la longitud rostro cloaca, la longitud de la pata y el nimero de lamelas subdigitales. La cuarta funcion
apenas contabilizd el 4.4 % de la variacion, la cual estuvo correlacionada con la longitud de la cola
(Figura 1.2).

Los morfotipos fueron diferentes en tamafio (F = 45.35, p < 0.05). Los anolinos de tamafio pequefio

correspondieron a los morfotipos desde MT1 a MT5 los cuales exhibieron una LRC menor a 60 mm.



Los anolinos de tamafio grande correspondieron a los morfotipos MT6, MT7 y MT8; los cuales
exhibieron una LRC entre 60 y 90 mm. Por altimo los morfotipos MT9 y MT10 que incluyeron
especies gigantes de anolinos con una LRC mayor a 90 mm (Tabla S1). La longitud de la cola también
fue significativamente diferente entre morfotipos (F = 3.88, p = 0.01). Las especies con cola méas
corta pertenecieron al MT4 y se caracterizaron por una cola con una longitud menor a 1.5 veces su
longitud rostro cloaca. Las especies de los morfotipos MT2, MT3, MT5 y MT7 exhibieron una cola
con una longitud entre 1.5 a 2 veces su longitud rostro cloaca, mientras que las especies de los
morfotipos MT1, MT6, MT8, MT 9 y MT10 se caracterizaron por tener una cola de longitud dos
veces mas larga que su longitud rostro cloaca (Tabla S1).

De igual forma, los morfotipos mostraron diferencias en la longitud de las extremidades (Longitud
del brazo: F=10.59, p < 0.01; longitud de la pata: F = 26.39, p < 0.01). Las especies de los morfotipos
MT2, MT3, MT5, MT6 y MT10 exhibieron brazos més largos que el 40 % de su longitud rostro
cloaca; especies con una longitud de brazos intermedia (< 40 % y > 35 %) pertenecieron a los
morfotipos MT1, MT7, MT8 y MT9. Las especies con brazos mas cortos (< 35 %) pertenecieron al
morfotipo MT4 (Tabla S1). Con relacion a la longitud de las patas, la mayoria de especies (MT1,
MT3, MT7, MT8 y MT9) presentaron patas entre el 60 % y el 80 % de la longitud rostro cloaca, las
especies con patas mas largas (> 80 %) pertenecieron a los morfotipos MT2, MT5, MT6 y MT10.
Mientras que las especies del MT4 exhibieron patas cortas (< 50 %) (Tabla S1). Se evidenciaron
diferencias en el nimero de lamelas subdigitales (F=9.37, p<0.01). Las especies con pocas lamelas
subdigitales con relacién al tamafio corporal pertenecieron a los morfotipos MT1, MT2, MT5, MTS6,
MT8 y MT9 (Tabla S1). No se encontraron diferencias significativas ni en la longitud del tronco
relativa a la LRC (F = 1.59, p = 0.143) ni en las dimensiones de la cabeza relativas a la LRC (ANC:
F=0.66,p=0.74; ALC: F =1.07, p=0.41; LAC: F = 0.658, p = 0.74).

DISTRIBUCION GEOGRAFICA E HISTORIA NATURAL DE LOS MORFOTIPOS. Se encontraron siete
morfotipos compartidos entre tierras bajas y altas, los morfotipos MT2 y MT5 fueron exclusivos a
tierras bajas mientras que MT4 fue exclusivo a tierras altas (Figura 1.1). Al comparar solamente
tierras bajas, el morfotipo MT7 fue exclusivo a bosques humedos de la region Cisandina mientras
que las especies del morfotipo MT10 fueron exclusivas a bosques himedos trasandinos. En los
bosques andinos, bosques de niebla y matorrales altoandinos de las regiones WA, CA y EA se
encontraron cuatro morfotipos mientras que en paramos solamente se encontraron representantes del
morfotipo MT4 (Figura 1.1).



En los bosques humedos trasandinos se encontr6 la mayor diversidad de morfotipos (90 %) mientras
que en los bosques cisandinos se encontrd apenas el 50 % de los morfotipos. En regiones secas, como
bosques y sabanas, se encontr6 el 60 % de la diversidad de morfotipos. En las tierras altas, la region
EA mostré la mayor diversidad de morfotipos (70 %) entre las regiones de los Andes (Figura 1.1).
Predomind un alto recambio de especies entre regiones, la media de valores de diversidad Beta entre
las regiones naturales fue alta (0.85), entre regiones de tierras bajas y entre regiones de tierras altas la
diversidad beta también fue alta con valores promedio de 0.69 y 0.97, respectivamente (Tabla 1.1).

Tabla 1.1. Comparacion de la diversidad Beta entre trece regiones naturales de Colombia. En negrita los
valores (> 0.6) que reflejan un alto recambio de especies entre regiones.
MBC SBC LCV MMV ARF UMV CP LS WA CA EA SNSM
NBC 0.26 0.47 0.42 0.53 0.94 0.77 0.59 0.92 1.00 1.00 1.00 1.00

MBC 0.25 0.60 0.75 1.00 0.90 0.74 1.00 0.92 1.00 1.00 1.00
SBC 0.76 0.83 1.00 1.00 0.83 1.00 0.92 1.00 1.00 1.00
LCV 0.18 0.89 0.54 0.25 0.85 1.00 1.00 1.00 1.00
MMV 0.88 0.50 0.20 0.83 1.00 1.00 1.00 1.00
ARF 0.85 0.88 0.38 1.00 1.00 1.00 1.00
umv 0.45 0.75 1.00 1.00 0.85 1.00
CP 0.82 1.00 1.00 1.00 1.00
LS 1.00 1.00 1.00 1.00
WA 0.50 0.89 1.00
CA 0.73 1.00
EA 1.00

Los anolinos de los morfotipos MT2 y MT5 prefieren estratos vegetales bajos. Las especies del
morfotipo MT2 usan mas frecuentemente el piso y herbaceas o arbustos de bajo porte mientras que
las especies del morfotipo MT5 se pueden encontrar en troncos de arboles pero en alturas por debajo
de los dos metros (Tabla S1). Las especies de los morfotipos MT1, MT4 y MT6 prefieren estratos
intermedios de la vegetacion como el sotobosque y aunque puede encontrarse en herbaceas (MT1),

prefieren ramas y troncos de arbustos (Tabla S1).

Las especies de los morfotipos MT3, MT7, MT8 y MT10 son habitantes de los estratos vegetales
maés altos, desde el sotobosque al dosel, y son frecuentes usuarios de troncos y ramas de arboles o
arbustos (MT8) (Tabla S1). Las especies del morfotipo MT9 mostraron diferentes caracteristicas, A.
fraseri muestra preferencias de microhébitats a las especies del MT10 mientras que A. mirus y A.
onca muestran semejanzas con las especies del morfotipo MT6, sin embargo A. onca puede usar

frecuentemente el suelo (Tabla S1).



PATRONES DE DIVERSIFICACION DE LOS MORFOLOGICA. La estrategia sin particiones presentd un

mayor soporte (InL 21.201,6, Factor de Bayes: 0) que las otras para describir las relaciones

filogenéticas de las especies (particion por gen: InL 21207.1, Factor de Bayes: -11.03; particion por

codon: InL 21.399.4, Factor de Bayes: -395.5). El &rbol obtenido fue totalmente resuelto y mostro los

principales clados (Dactyloa y "Norops") con un alto soporte (Figura 1.3) asi como los clados

Phenacosaurus, Occidental y latifrons sugeridos por Castafieda & de Queiroz (2011).
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Figura 1.3. Arbol de consenso estricto que describe las relaciones filogenéticas de 28 especies de anolinos

continentales colombianos. Valores en los nodos indican probabilidades posteriores (PP), circulos negros en los

nodos son PP = 1. 0. El color de los 6valos en los terminales representa los mismos morfotipos que en las figuras

previas. La barra indica la principal distribucién geografica: andina (blanco), cisandina (gris), trasandina (negro)

y amplia (rojo). “Norops” y Dactyloa son los principales clados de Anolis



La mayoria de rasgos morfoldgicos mostraron un valor significativo de dependencia filogenética
(LRC: K=1.05p=0.001; LC: K=0.97,p=0.001; LB: K=1.13, p=0.001; LP: K=1.22,p =
0.001; LT: K=0.75, p = 0.038; NL: K = 1.01, p = 0.001) y solamente tres rasgos no mostraron un
dependencia filogenética (ANC: K =0.72, p =0.085; ALC: K=0.48,p=0.780, LAC: K=0.43p =
0.911). El escenario mejor soportado que describi6 la evolucion de la diversidad morfoldgica en los
anolinos colombianos fue MORPHbwd. Este escenario evidencié la presencia de cuatro picos
adaptativos con tres de ellos convergentes, a traves de diez regimenes de cambio. Dos regimenes
correspondieron a los morfotipos MT4 y MT8 y los otros dos a los grandes clados "Norops™ y
Dactyloa (Figura 1.4). El resto de escenarios presentaron un débil soporte comparado con
MORPHbwd, OU (InL = 1139, A AICc =94.2), BM (InL = 1132, A AICc = 62.4) y EB (InL = 1111.4,
A AlCc = 125).
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Figura 1.4. Escenarios evolutivos con mejor soporte para describir la evolucion morfoldgica de los anolinos
continentales. Los colores indican los mismos morfotipos que en las figuras previas, excepto MT10 que se

muestra en gris claro, el color camel no representa un morfotipo adicional.



COMPARACION ENTRE MORFOTIPOS CONTINENTALES Y ECOMORFOS DE LAS ISLAS DEL CARIBE. Las
tres primeras funciones discriminantes, en el andlisis discriminante sin correccion filogenética,
representaron el 97 % de la variacion morfologica (FD1: AWilks = 0.002, p < 0.01 - FD2: AWilks =
0.02, p <0.01 - FD3: AWilks = 0.17, p < 0.01). La primera funcion se correlacion6 con la longitud
rostro cloaca, la segunda con la longitud de la pata y la tercera con el nimero de lamelas subdigitales
(Figura 1.5). Cuatro y dos especies de ecomorfos de hierba-arbusto en los morfotipos MT1 y MT5,
respectivamente. Cuatro y tres especies de ecomorfos tronco y copa se clasificaron en los morfotipos
MT7 y MT3, respectivamente. Cinco y dos especies de tronco y piso fueron clasificadas en los
morfotipos MT5y MT3. Todas las especies de los ecomorfos de tronco, de ramitas y gigantes de copa
se clasificaron en los morfotipos MT3, MT4y MT10, respectivamente. Se identificaron seis fenotipos
convergentes entre ecomorfos y morfotipos ecomorfos asi (Figura 1.5): Anolis gigantes de copa con
MT10, Anolis de ramas con MT4, Anolis tronco - piso con MT5, Anolis de tronco - copa con MT7.
Para las especies de los morfotipos MT6, MT8 y MT9 no se encontré ningin ecomorfo similar,
mientras que las especies de hierba - arbusto, tronco - piso, MT1, MT2 y MT3 se agruparon en un

solo fenotipo.
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Discusion

Los anolinos continentales representan mas de la mitad de la radiacion de Anolis (Losos 2009) y las
especies estudiadas aqui abarcan el 30% de las especies continentales. La diversidad evaluada en este
estudio proviene de la mayoria de hébitats del noroeste de Suramérica con diferentes regimenes
climaticos, altitud y vegetacion donde los anolinos habitan. Por lo que nuestros resultados constituyen
una buena medida de la diversidad morfoldgica de Anolis de Suramérica y posiblemente también de
Centroamérica. En general se afirma que la diversidad morfoldgica de Anolis continentales
colombianos se resume en diez morfotipos, definidos principalmente por su tamafio corporal y en
segundo lugar por su forma del cuerpo, vista como las proporciones de las extremidades, la cola y el

namero de lamelas subdigitales.

La variacion morfoldgica encontrada aqui se asemeja a la de comunidades del Chocé Biogeogréafico
(Velasco & Herrel 2007) y de las Indias Occidentales (Losos 1992), donde la variacion morfoldgica
se explica principalmente por el tamafio corporal y en segundo lugar por la forma del cuerpo, lo que
significa una estructura similar entre comunidades islefias y continentales. Esta semejanza no es
sorprendente ya que esos rasgos juegan un papel importante en la organizacion de comunidades de
Anolis y porque definen el microhabitat usado por una especie (Schoener 1968, Williams 1972,
Roughgarden 1974). Las diferencias en el tamafio y forma del cuerpo promueven la coexistencia,
porque unas u otras caracteristicas restringen a las especies a explotar un recurso especifico. De esta
manera, el tamafio del cuerpo se relaciona con el tamafio de las presas y la altura de la percha, mientras
gue la proporcién de las extremidades se relaciona estrechamente con el tipo de percha y el
comportamiento para la captura de presas (Losos, 1990a, 1990b, 1992). Adicionalmente, esos rasgos
en conjunto restringen el rendimiento locomotor en habitats estructurales especificos pero también la
forma de interactuar con otras especies de Anolis, por lo que nuestros resultados apoyan y suman
evidencia en que la variacion morfoldgica también es un factor importante en la estructuracion de los

anolinos continentales.

En cuanto a la diversidad morfolégica encontrada, parece ser que es méas alta que en las Antillas, si
solamente se tienen en cuenta los seis ecomorfos tipicos originalmente descritas para las islas. No
obstante, alli también existen muchas especies reconocidas como ecomorfos Unicos: los falsos
camaleones, los terrestres, semiacuaticos, moradores de paredes de rocas y anolinos de cavernas
(Losos 2009), por otra parte Mahler et al. (2013) encontraron quince picos adaptativos (morfotipos)

que ocurren en las Indias Occidentales y que incluyen los ecomorfos Unicos. Es posible que nuestros



datos esten sugiriendo una diversidad morfoldgica en el continente més alta o por lo menos similar a
la del Caribe, ya que a pesar que las filogenias utilizadas incluyeron apenas 28 y 54 especiesy 9y 4
rasgos, respectivamente, se detectaron diez morfotipos, mientras que Mahler et al. (2013) con 100
especies y once rasgos detectaron quince morfotipos.

Adicionalmente, el hecho de no haber podido identificar completamente los diez morfotipos definidos
inicialmente por restricciones en los datos, sugiere que al aumentar tanto el nimero de rasgos asi
como la inclusion de més especies aumente la diversidad morfoldgica en el continente. Por lo tanto
es necesaria la inclusién de otras especies continentales asi como las de algunas islas oceénicas del
Pacifico que pudiesen representar formas Unicas, por ejemplo A. agassizi un anolino habitante de
zonas rocosas de la Isla Malpelo para realizar una comparaciéon lo mas aproximada entre las

radiaciones continental y caribefia.

Podria pensarse, entonces, gque en este estudio se esté subestimando la variacion morfol6gica real de
la radiaciéon continental, pero diez morfotipos en 59 especies es un numero muy respetable.
Adicionalmente, al juntar nuestras lineas de evidencia (una filogenia con pocos taxones pero con
muchos rasgos y una filogenia con mas especies pero menos rasgos) surgen cuestiones interesantes:
en primer lugar, se identific6 a un modelo de varios Optimos adaptativos como el escenario mas
probable para explicar la variacion morfoldgica. En segundo lugar, nuestro analisis evidencié la
naturaleza convergente de la diversidad morfoldgica de los anolinos continentales. Y en tercer lugar,
algunos morfotipos coincidieron con ecomorfos Caribe, lo que sugiere que al menos algunos factores
pueden estar actuando de forma similar en ambas regiones. Por ultimo, hay al menos dos regimenes

morfoldgicos exclusivos al continente.

COMPOSICION MORFOLOGICA DE LAS COMUNIDADES DE ANOLIS DE COLOMBIA. La composicion
morfoldgica entre regiones mostro un patrén interesante: existen morfotipos compartidos entre sitios
con tipos de vegetacion y altitud similares, a pesar de un gran recambio de especies entre ellos. Las
comunidades de Anolis de Colombia pueden agruparse de acuerdo con la elevacion y el tipo de
vegetacion predominante: en comunidades de bosques de tierras bajas, de bosques montanos, de

sabanas y de paramos.

Los bosques de tierras bajas incluyen tanto bosques secos con menos de 1800 mm de precipitacion y
vegetacion caducifolia como bosques humedos con precipitaciones mayores a 1.800 mm y vegetacion

siempreverde. A pesar de las diferencias climaticas entre esos tipos de bosque, la estructura de la



vegetacion ofrece los mismos elementos estructurales en diferentes estratos donde habitan los Anolis:
hojarasca; plantas herbaceas; arbustos y arbolitos, y arboles. Debido a que los anolinos son en su
mayoria lagartos arboricolas, queda claro porque los bosques albergan la mayor diversidad
taxondémica y morfoldgica, con la excepcion de los bosques secos de la cuenca alta del rio Magdalena.
Y sin importar las diferencias en riqueza y composicion entre los bosques humedos trasandinos y
cisandinos, todos estan configurados como minimo por un grupo de cuatro morfotipos MT1, MT2,
MT5y MT3, los cuales se asocian cada estrato vegetal.

Algunas regiones de tierras bajas muestran particularidades en la composicion morfoldgica. En
localidades de SBC se puede encontrar a A. fasciatus la cual es una especie del morfotipo MT6 que
es predominantemente montano. La ocurrencia de morfotipos de montafia en los bosques de tierras
bajas, especialmente en el Chocé Biogeografico, ocurre principalmente porque el limite inferior de
los bosques montanos en la vertiente occidental de la cordillera occidental, traspasa el limite superior
de la zona tropical (1000 msnm), permitiendo la presencia de algunas especies de tierras altas. Por
otra parte, los bosques amazénicos ademas de poseer especies de los morfotipos tipicos de bosques
himedos poseen un morfotipo exclusivo: MT7. Las especies de este morfotipo, tienen una
distribucion netamente cisandina (clado Oriental de Dactyloa; Castafieda & de Queiroz, 2011) y un

origen amazonico (Prates et al. 2014).

Otras comunidades morfolégicamente diversas corresponden a las de los bosques de niebla y bosques
andinos. Estas comunidades, generalmente estdn compuestas por minimo tres especies coexistiendo
en la misma localidad (p. ej. Hernandez-Ruz et al. 2001, Molina-Zuluaga & Gutiérrez-Cérdenas,
2007, Caicedo-P et al. 2006, Moreno-Arias et al. 2009). En los bosques montanos también ocurre la
misma oferta de elementos estructurales para los anolinos y asimismo los morfotipos que se
encuentran en estas comunidades se asocian a los estratos de la vegetacion. Las especies de los
morfotipos MT10 y MT3 usualmente alcanzan el dosel mientras que las especies de los morfotipos
MT4 y MT6 son habitantes del sotobosque y las del morfotipo MT1 del estrato herbaceo. Sin embargo
en estos bosgues no se registran morfotipos que usan el estrato rasante como la hojarasca, lo que
sugiere un factor restrictivo en esos estratos. Es posible que la temperatura en la hojarasca de los
bosques montanos sea méas baja que la de los bosques tropicales debido a la altitud y una menor
insolacién debida a la niebla, haciendo que la termorregulacion sea muy costosa en ese estrato del

bosque.



Las regiones con menor diversidad morfoldgica son los paramos, matorrales altoandinos y sabanas.
La zona de vida paramuna ocurre por encima de los 3200 msnm donde predominan pastos en el estrato
rasante, especies de Espeletia en el estrato herbaceo y formaciones arbustivas tipo matorral. En estos
ambientes solamente habitan especies del morfotipo MT4. En las tierras altas los paramos son los
ambientes méas extremos, no solo por la altitud que representa un factor restrictivo para los reptiles
sino porque diariamente la temperatura e insolacion son altamente fluctuantes y ademas se presenta
estrés hidrico. Por lo tanto la reduccidn drastica en la riqueza en Anolis es posible que se asocie con
filtros abioticos que afectan su capacidad de termorregulacion, mientras que la reduccién de la
diversidad morfoldgica se asocie méas con filtros bidticos como las caracteristicas fisionémicas de la

vegetacion y los regimenes de depredacion.

Por otra parte, en los ambientes de sabana predominan las formaciones de pastos mientras que las
formaciones boscosas como bosques riparios y palmares se restringen a las riberas de las fuentes de
agua o a depresiones donde se mantiene el agua. No obstante la disponibilidad de todos los estratos
en los ambientes de sabana, solamente se registran especies de los morfotipos MT1y MTS5, los cuales
son habitantes de los estratos mas bajos. Las sabanas quizas son los ambientes mas extremos para los
anolinos, ya que la precipitacion es supremamente alta en la época de lluvias pero casi ausente en la
época seca, lo que genera un estrés hidrico durante todo el afio. Adicionalmente, la vegetacion
también se muestra como un recurso limitado porque ademas de ser escaso esta restringido a fuentes

de agua permanentes.

Evidencia de estudios recientes muestra que los filtros ambientales, como la altitud y el clima, son
determinantes importantes de la estructura ecomorfolégica de las comunidades de Anolis (Wollenberg
et al. 2014), ya que estos filtros afectan los nichos ambientales que restringen funcionalmente a las
especies, lo que genera una distribucion discontinua de los grupos de especies que coexisten. En
términos generales, este patron podria ser aplicado para describir las diferencias en composicion entre
comunidades de tierras bajas y altas de Colombia. Es posible que la ausencia de especies de los
morfotipos MT2 y MT5 en tierras altas se relacione con un bajo desempefio de termorregulacion para
morfotipos terrestres debido a la menor disponibilidad del recurso térmico. Sin embargo este ultimo

aspecto es una idea que aun esta por evaluar.

Como se menciond anteriormente las tierras altas son climaticamente extremas, y en ese sentido es
de esperar que las especies de estos ambientes exhiban adaptaciones o comportamientos que les

permitan subsistir en esos ambientes. Los anolinos de tierras altas generalmente poseen escamas



heterogéneas en tamafo y relativamente mas grandes que las de tierras bajas, 1o que les permite ser
mas eficientes al enfrentarse al estrés hidrico. Asimismo, es interesante que los anolinos exclusivos
de tierras altas (MT4) muestren una morfologia y comportamiento extremos. Estas especies
preferencialmente utilizan ramitas o perchas muy delgadas y se mueven mucho mas lento que otras
especies, esto como consecuencia de sus extremidades muy cortas. La presencia de formas de estas
caracteristicas podria ser también explicada por filtros ambientales, bidticos, como la depredacion.
Esta interaccion podria estar jugando un rol importante en la seleccion de algunos rasgos
morfoldgicos en los Anolis de alta montafia. Es posible que los movimientos lentos, originados como
consecuencia de patas cortas, también haya sido una ventaja al ser quizas la mejor estrategia para
evadir depredadores como las aves que responden a movimientos rapidos. Esta idea se refuerza con
el hecho de que virtualmente la mayoria de depredadores diurnos de las lagartijas de alta montafia
son aves, mientras que los depredadores como serpientes arboricolas estan apenas representados por

Chironius monticola.

HISTORIA NATURAL DE LOS MORFOTIPOS. Varios estudios sefialan las relaciones entre morfologia,
ecologia y comportamiento (Miles & Ricklefs 1984, Pianka 1986). En Anolis, algunos rasgos
morfol6gicos se traducen en capacidades locomotrices y esas capacidades definen en gran parte el
uso de habitat de una especie en particular (Losos 1990). Los anolinos son un ejemplo de las
relaciones ecomorfoldgicas que permitieron el desarrollo del concepto de ecomorfo (sensu Williams
1972). Debido a la evolucion de las lamelas subdigitales, los anolinos dominaron el nicho arboricola
pero también llegaron a diversificarse en formas semiacuaticas (Losos 2009). Los anolinos
colombianos no son la excepcion y entre los morfotipos hallados en este estudio, seis son arboricolas
y cuatro son semiarboricolas, mientras que las formas semiacuaticas aparecieron distribuidas en los
morfotipos MT2, MT5 y MT8.

A pesar que la historia natural de la mayoria de especies continentales es todavia desconocida, se
encuentran algunas concordancias en la ecologia de morfotipos y ecomorfos, lo que permite hacer
algunas inferencias sobre la asociacion entre morfologia y uso de habitat. Los anolinos gigantes
(MT10) y algunos del MT7 usan mayoritariamente troncos de arboles grandes y alcanzan los estratos
més altos del bosque. Se ha sugerido que A. frenatus y A. punctatus parecen ser ecolégicamente
similares a los gigantes de copa de las islas del Caribe (Irschick et al. 1997). Los resultados
presentados aqui soportan la afirmacion para las especies del MT10, sin embargo A. punctatus (MT7)
no es lo suficientemente grande para ser considerado un anolino gigante, ademas este morfotipo se

emparejo en el mismo pico adaptativo de los anolinos de tronco y copa de las islas. Esta Gltima



concordancia podria indicar indirectamente la ausencia de gigantes de copa en la Amazonia, ya sea
porque la diversificacion a formas mas grandes fue restringida por la presencia temprana de lagartijas
grandes como Plica plica y Uracentron flaviceps, los cuales también usan troncos de arboles grandes
en los estratos més altos del bosque (Vitt et al. 1997, obs. pers 2014).

Varias especies del MT8 y MT6 usan troncos y ramas de arbustos y arbolitos desde el sotobosque
hasta el dosel, sin embargo las especies del MT6 parecen ser mas comunes entre el sotobosque y el
estrato herbéceo. Estos morfotipos, aparentemente no tienen contraparte en las especies del Caribe,
no obstante algunas como A. biporcatus y A. chocorum se han reconocido como gigantes de copa
(Losos 2009, Castro-Herrera 1988). Los anolinos pequefios del MT3 habitan tierras bajas y utilizan
troncos de arboles desde el sotobosque hasta el dosel (Tabla S1). En términos ecoldgicos, A.
anchicayae, A. chloris y A. peraccae se asemejan a las especies del ecomorfo tronco-copa. Por otra
parte A. ortonii y A. pentaprion fueron reconocidos como ecomorfos de tronco-copa y de ramas,
respectivamente (Irschick et al. 1997, Losos 2009). No obstante, los datos de uso de habitat obtenidos
recientemente para estas especies y para A. sulcifrons (Capitulo 2 de este mismo documento) sumado
al patrén liguenoso de coloracion dorsal que muestran estas lagartijas, indican que estas especies

tienen una mayor semejanza al ecomorfo de tronco que al de tronco-copa.

Las especies del morfotipo MT4 son exclusivas a la media y alta montafia, generalmente usan ramas
delgadas desde el sotobosque hasta el dosel (Tabla S1). Las lagartijas de este grupo se asemejan en
todos sus aspectos a las especies agrupadas bajo el ecomorfo de ramas y en varios estudios (Schaad
& Poe 2010, Moreno-Arias et al. En preparacién) las muestran como pertenecientes a dicho
ecomorfo. Las especies del morfotipo MT1 utilizan principalmente troncos y ramas de arbolitos,
arbustos en el sotobosque, y tallos y hojas de hierbas en el estrato herbaceo, pero usan el suelo en
baja proporcion (Tabla S1). Sélo dos especies (A. auratus y A. fuscoauratus) son reconocidas por

otros autores como Anolis de hierba-arbusto (Irschick et al. 1997, Poe & Schaad 2010).

Los integrantes del morfotipo MT2 son habitantes del piso, la hojarasca y troncos caidos que algunas
veces utilizan troncos de arbustos o tallos de herbaceas (Tabla S1). Schaad & Poe (2010) identificaron
A. granuliceps como un miembro del ecomorfo hierba-arbusto, sin embargo esta especie fue la
especie morfolégicamente més lejana a dicho ecomorfo. Por otra parte, Irschick et al. (1997)
mostraron que A. trachyderma fue mas cercana, en el espacio morfoldgico, al centroide del ecomorfo
tronco-piso pero su especie mas cercana fue del ecomorfo hierba-arbusto. La coincidencia de las

especies del morfotipo MT2 con algun ecomorfo todavia es complicada y muestra evidencia



contradictoria, mientras méas datos ecoldgicos de estas especies no sean adquiridos, la evidencia
sugiere que estas especies tienen una mayor preferencia al estrato rasante y podrian estar
representando un ecomorfo exclusivo de la radiacion continental. Otras especies que también usan
el estrato rasante son las del morfotipo MT5, en general estas especies usan relativamente en la misma
proporcidn troncos de arboles y arbolitos en el estrato de sotobosque y el piso del bosque (Tabla S1).
Mientras que A. scypheus ha sido correctamente agrupado con el ecomorfo tronco-piso (Irschick et
al. 1997), los escasos datos ecoldgicos de A. vittigerus sugieren que esta especie se asemeja a los

anolinos de tronco-piso.

En el morfotipo MT9, se agruparon especies que muestran gran variedad de uso del microhabitat. A.
fraseri generalmente usa troncos de arboles como las especies del morfotipo MT10 o del ecomorfo
gigantes de copa. Por otra parte, el microhabitat de A. mirus es similar a las especies del morfotipos
MT6 mientras que A. onca, un habitante de la vegetacidn xerofitica de las playas del norte de
Suramérica, exhibe un microhabitat parecido a las especies del morfotipo MT1. En general estas tres
especies se caracterizan por tener un cuerpo robusto y algunos autores han mencionado un
comportamiento agresivo en A. fraseri y A. mirus (Castro-Herrera & Ayala. Manuscrito) por lo que
la relacion entre robustez corporal y agresividad podria ser una hipétesis interesante para ser puesta

a prueba.

Los Anolis semiacuaticos no constituyeron un grupo morfol6gico distintivo. Tres de (A. lynchi, A.
poecilopus, y A. rivalis) se agruparon en el morfotipo MT5 y las otras dos especies (A. macrolepis y
A. maculigula) se agruparon en los morfotipos MT2 y MT8, respectivamente. Todas estas especies
habitan la vegetacion riberefia del sotobosque en arroyos y pozos. A. macrolepis también habita
ocasionalmente el suelo mientras que A. maculigula, A. poecilopus y A. rivalis utilizan también las
rocas en arroyos y pozos (Williams 1984, Miyata 1985, Castro-Herrera & Ayala. Manuscrito). Por lo
tanto, los anolinos semiacuéaticos mostrando diversas morfologias, representan varias soluciones a un
mismo desafio: el habito acuatico. Otra posibilidad sugerida por Leal et al (2002) es que rasgos
morfoldgicos relacionados con la forma de la cola se asocien con el desempefio natatorio y por lo

tanto sean el enlace para agrupar a estas especies en un ecomorfo.

EVOLUCION DE LA DIVERSIDAD MORFOLOGICA EN LOS ANOLIS DE COLOMBIA. Seis rasgos
morfoldgicos (LRC, LC, LB, LP, LT y NL) exhibieron una inercia filogenética significativa, lo que
significd que la mayoria de esos rasgos siguieron una trayectoria influenciada por la historia

filogenética de las especies. Sin embargo, un patron de presencia de inercia filogenética en la



evolucion de un rasgo, puede ocurrir bajo escenarios que no son enteramente neutrales como bajo
seleccion estabilizadora a una fuerza de seleccion débil pero constante; escenarios de seleccion
altamente fluctuante, y cuando las tasas evolutivas o los cambios de regimenes adaptativos decrecen
através del tiempo (Revell et al. 2008). La evolucion de los rasgos morfolégicos en anolinos muestran
diferentes intensidades de inercia filogenética, por ejemplo rasgos relacionados con los miembros y
el tamafio pueden presentar valores de K bajos o altos pero siempre mostrando una inercia
filogenética estadisticamente significativa (Pinto et al. 2008, Hertz et al. 2013). Los resultados
presentados soportaron las anteriores afirmaciones, ya que la mayoria de rasgos evaluados exhibid
una alta y significativa inercia filogenética, y un bajo soporte en escenarios neutrales.
Adicionalmente, los escenarios mejor soportados correspondieron a los de una evolucién adaptativa
con algunos picos adaptativos morfoldgicos convergentes. Esto Ultimo se ajusta a la evolucién
determinista y convergente de la morfologia (restringida por limites ecoldgicos) reconocida como el
principal patron de evolucion en los anolinos del Caribe (Losos et al. 1998, Mahler et al. 2010, Mahler
et al. 2013), lo que sugiere que la radiacién continental es un modelo que representa una evolucion

similar a su contraparte islefia.

Las dimensiones de la cabeza mostraron poca inercia filogenética (valores bajos de K) lo que puede
indicar una evolucion bajo diferentes escenarios como seleccidn divergente, seleccién estabilizadora
con fuerzas selectivas de alta intensidad o por una evolucién fenotipica restringida pero bajo altas
tasas de mutacién. Todos estos escenarios han mostrado bajos valores de K en condiciones teoricas
(Revell et al. 2008). Con relacion al tempo de evolucion de los rasgos morfoldgicos, el modelo de
tasa constante BM mostré mayor soporte que el modelo de tasa variable a través del tiempo EB, no
obstante ambos modelos mostraron muy pobre soporte con relacion a los modelos adaptativos. Esto
podria sugerir que los procesos evolutivos como la seleccion estabilizadora han sido mas relevantes

que las tasas evolutivas en la diversificacion morfoldgica de los anolinos continentales.

A pesar que no se puede inferir la magnitud de la fluctuacion de la fuerza de seleccion a través de la
filogenia de las especies para determinar en donde ocurrieron los principales cambios morfoldgicos,
tres lineas de evidencia en conjunto (1. Tasas de evolucién constante, 2. Seleccion estabilizadora
hacia varios picos fenotipicos y 3. Altos valores de inercia filogenética) sugieren que los principales
cambios morfoldgicos ocurren hacia la raiz de la filogenia. Esto indica que los mayores cambios en
los anolinos continentales ocurrieron temprano en la historia, por lo que las especies permanecieron
en un régimen morfolGgico particular bastante tiempo y como consecuencia se incremento la varianza

entre ellas mas de lo esperado, bajo un escenario puramente neutral; esto Gltimo estaria soportado por



los altos valores de inercia filogenética en la mayoria de rasgos. Por lo tanto, este patron de
diversificacion morfoldgica en los anolinos continentales de Colombia son similares a los patrones
de ocupacidn de nicho (Revell et al. 2008) y diferenciacion de nicho (Price 1997), los cuales son
modelos que describen una evolucidn con una trayectoria de radiacion adaptativa (Schluter 2000).

El analisis MORPHbwd junto con la comparacion entre especies continentales y de islas del Caribe
evidenciaron la evolucion convergente de al menos seis morfotipos, este resultado es similar al patron
de evolucidn convergente de la radiacion de Anolis del Caribe (Losos et al. 1998, Mahler et al. 2010),
lo que indica que la radiacion continental a seguido una trayectoria parecida a la de las islas. La
propuesta de convergencia entre especies del continente y del Caribe ha sido rechazada por varios
estudios (Velasco & Herrel 2007, Pinto et al. 2008, Schaad & Poe. 2010); sin embargo, esos
resultados se deben probablemente al uso de variables morfoldgicas diferentes a las que se usaron
originalmente para definir los ecomorfos, o por la ausencia de un marco filogenético para la
comparacion (p. ej. Irschick et al. 1997). A diferencia de los estudios anteriores, los resultados
presentados en este estudio se fundamentan en la comparacién bajo un marco filogenético de las
mismas variables que definen los ecomorfos, como resultado se demostré que la convergencia entre
especies continentales ocurre en seis de los quince posibles ecomorfos recientemente definidos por

Mahler et al. (2013) para la radiacion del Caribe.



CAPITULO 2
ESTRUCTURA ECOLOGICA DE LAGARTIJAS
ANOLIS EN BOSQUES HUMEDOS TROPICALES DE

COLOMBIA




Resumen

Colombia posee 69 especies continentales de Anolis, la mayor diversidad en el pais ocurre en bosques
himedos tropicales amazonicos, interandinos y chocoanos, donde las comunidades pueden tener
hasta doce especies coexistiendo. La coexistencia de Anolis en las islas del Caribe se atribuye a la
reparticién diferencial de los recursos en tres ejes: espacial, térmico y alimenticio, promovida por la
competencia interespecifica por alimento. Esa especializacién en el uso de los recursos se cobijé bajo
el concepto de ecomorfo, que define a especies con similar uso de hébitat, morfologia vy
comportamiento, pero que no necesariamente estan relacionadas filogenéticamente. En el continente
aunque la reparticion de los recursos parece ser similar, las diferencias en historia de vida de las
especies, la ausencia de complementariedad de nicho, aparente mayor oferta de alimento y altos
niveles de depredacion sugieren que otro proceso ha promovido esa reparticion. Con el objetivo de
analizar la estructura ecolégica de comunidades diversas en el continente, estudiamos tres
comunidades en bosques himedos tropicales del Choco, Valle del Magdalena y Amazonas.
Levantamos informacion sobre el uso de los recursos espaciales, térmicosy dietarios para 183
individuos de 17 especies de Anolis. Realizamos un andlisis unificado de traslape de nicho basado en
permutaciones y modelos nulos para cada eje. Encontramos para las tres comunidades que el traslape
alimenticio fue significativamente mas bajo que en los otros ejes, una mayor reparticion en la dieta
evidencid que este recurso es limitado y que es el recurso por el cual compiten las especies. Asimismo
demostramos que especies usando similarmente recursos espaciales o térmicos difieren en su dieta.
Nuestros resultados indican que la competencia intraespecifica también es un proceso importante en
la estructuracion de los Anolis en el continente y que el fendbmeno de complementariedad de nicho
también ocurre alli. Describimos ocho equivalentes ecoldgicos que usan de forma similar los recursos
y que ademds se relacionan estrechamente con la morfologia. Finalmente, mostramos que la
estructura de las comunidades en bosques hiimedos es la misma y comparten siete equivalentes
ecoldgicos, lo que sugiere una naturaleza adaptativa y convergente para la ecologia de las especies
del continente.

Palabras Clave: Coexistencia, Equivalentes ecoldgicos, Complementariedad de nicho, Traslape de

nicho.



Abstract

Highest diversity of anoles in mainland occurs in northwestern South America. Particularly in tropical
rain forests of Choco, Amazonas and Middle Valley of Magdalena River where anole”s assemblages
are composed by 6 to 12 species. Coexistence of several anoles at same place is widely known in
West Indies assemblages, and is attributed to differential partition of resources among species in three
niche axes: spatial, thermal and diet. Specialization of anole species in the use of spatial and thermal
resources is defined under the concept of ecomorph. While interspecific competition by food is the
main process that structure anole communities in West Indies, in mainland communities it seems that
it is predation. Although several mainland and island assemblages show similar structure, differences
in life history traits, absence of niche complementarity, higher food supply and more predators in the
mainland environments, support the idea that predation is a more important structuring force in
mainland than in island anole assemblages. In order to analyze the pattern of ecological structure in
mainland anole assemblages, | studied assemblages at three tropical rain forests from Choco,
Magdalena valley and Amazonas regions in Colombia. | performed Rand’s census and obtained data
about use of resources at three niche axes: spatial, thermal and diet for 17 species of anoles. |
performed a Unified Analysis of Niche Overlap for each axis, and found that dietary overlap was
significantly lower than overlap in the other axes in all assemblages. High food partition showed that
this resource is limited and species compete for it. Low values on other axes indicate that species
using similar spatial or thermal resources strongly diverge in their diet. Results indicate that
intraspecific competition is also an important process structuring anoles in mainland and that niche
complementarity phenomenon also occurs there. | described eight groups of species ecological
equivalents that use similar resources across rain forests. Finally, this study reveals a similar
ecological structure in different assemblages from mainland rain forests anoles, which share seven

ecological equivalents, suggesting ecological adaptation and convergence in mainland anoles.

Keywords: Coexistence, Ecological Equivalents, Niche complementarity, Niche overlap.



Introduccion

El género Anolis esté representado por cerca de 390 especies (Uetz & Hosek 2014) que exhiben gran
disparidad ecol6gica y morfolégica (Losos & Miles 2002), dicha disparidad es producto de una
radiacion adaptativa promovida por la apariciébn de una innovacion morfologica (lamelas
subdigitales) que les confiri habilidades para explotar eficientemente el nicho arboricola (Losos
2009, Mahler et al. 2010). Las comunidades de Anolis pueden conformarse desde dos hasta quince
especies coexistiendo en el mismo lugar pero gque se distribuyen diferencialmente en los estratos de
la vegetacion. En ese sentido, varios estudios han demostrado que las especies simpétricas de Anolis
difieren ecoldgicamente en el uso de los recursos (Rand 1964, Schoener 1968, Duellman 1978,
Castro-Herrera 1988, Pounds 1988, Losos 1990abc, Vitt et al. 1999, D'Cruze y Stafford 2006). La
diferenciacion ecolégica entre anolinos, asi como en otras lagartijas, ocurre en tres ejes de recursos:
microhabitat estructural y microhabitat térmico, y tipo y tamafio de dieta (Pianka 1974, Williams
1983) y dicha diferenciacion es la que permite la coexistencia de las especies.

Las especies de Anolis especialistas a determinadas caracteristicas ambientales fueron descritas bajo
el concepto de ecomorfo. Un ecomorfo describe un grupo de especies que usan un habitat estructural
de forma similar y que exhiben una morfologia y comportamiento similares, pero dichas especies no
necesariamente estan relacionadas filogenéticamente (Williams 1972). En general, se reconocen seis
ecomorfos en las comunidades de Anolis del Caribe y se denominan de acuerdo con Su uso
predominante del habitat asi: anolinos gigantes de copa; de hierbas y arbusto; de tronco; tronco-copa;
tronco-piso, y de ramas (Williams 1972, Williams 1983). Por otro lado, resultados de estudios de
manipulacion experimental en encierros (Rummel & Roughgarden 1985, Leal et al. 1998) o de
invasiones controladas en islas (Losos & Spiller 1999), han sefialado que la inclusion o exclusion de
una especie sobre otra, ocasiona cambios en el uso del microhabitat, en la actividad o en las tasas de
crecimiento. Lo anterior demostré que las especies de Anolis interactdan entre ellas y que como
resultado de esas interacciones, las especies alteran su ecologia y comportamiento para disminuir una
coincidencia en el uso de los recursos; actualmente esa interaccién interespecifica de competencia se

considera el motor que desencadend la radiacion adaptativa de los Anolis (Losos 2009).

Estos ecomorfos han sido ampliamente documentados para la radiacion de Anolis de las islas del
Caribe y algunos estudios evidencian una poca concordancia entre los ecomorfos del Caribe y las
especies de la radiacion continental (Irschick et al. 1997, Velasco & Herrel 2007, Pinto et al. 2008,

Shaad & Poe 2010). Estos mismos estudios mencionan que las diferencias entre radiaciones pueden



ser atribuibles a una mayor disponibilidad de alimento, mas depredadores, ausencia de
complementariedad de nicho y una menor competencia intraespecifica por alimento en las especies
continentales. Sin embargo, otros estudios también ponen en evidencia que comunidades de anolinos
continentales muestran patrones similares en estructura ecoldgica y en el uso de los recursos a las de
las islas (Rand & Humphrey 1968, Duellman 1978, Castro-Herrera 1988).

La diversidad de anolinos més alta en el norte de Suramérica ocurre en los bosques humedos de la
region tropical (<1000 m), los cuales han tenido una historia relativamente independiente como
consecuencia del levantamiento de los Andes (Hoorn et al. 2010). En estos bosques los anolinos
representan la fauna dominante del ensamblaje de lagartijas arboricolas (Moreno-Arias et al. 2008)
pero a pesar de su importancia, la historia natural de pocas especies ha sido documentada (Losos et
al. 1991, Vitt et al. 2001, Vitt et al. 2003ab, Vitt & Zani, 1996, Miyata 2013). Por otra parte, los
estudios se han enfocado en la estructura ecoldgica de las comunidades de bosques himedos
amazébnicos (Vitt et al. 1999, Rand & Humphrey 1968, Duellman 1978) y chocoanos (Castro-Herrera
1988).

En este capitulo se plantean tres objetivos: (1) describir el uso de los recursos espaciales, térmicosy
alimenticios en comunidades de anolinos que habitan bosques humedos del noroeste de Suramérica
—Amazonas, Valle del rio Magdalena y Chocé biogeografico, 2) calcular el grado de reparticién de
los recursos entre las especies de cada comunidad, y 3) identificar grupos de especies con similar uso
en los recursos, para evidenciar los patrones de estructuracion ecoldgica en comunidades de anolinos

de bosques himedos tropicales del noroeste de Suramérica.

Materiales y Métodos

AREA DE ESTUDIO. El trabajo de campo se realizd en tres sitios con vegetacion de bosque humedo
tropical. El primero de ellos nombrado de aqui en adelante “Choc6”, estuvo ubicado la estacion
biologica “El Amargal” en el municipio de Arusi, en el departamento de Chocd (5°35'14.91"N -
77°29'30.58"0. WGS 84. 41 m). El segundo, “Magdalena”, en las haciendas Pampas y Javas del
municipio de Yondo, en el departamento de Antioquia (6°42'48.4"N - 74°20'44.1"0. WGS 84, 109
m). El ultimo sitio, “Amazonas”, se ubicé en la reserva natural “Tanimboca” del municipio de Leticia

en el departamento de Amazonas (4°7'37.8"S - 69°57'12.8"0. WGS 84. 95 m).



En todos los sitios predomina un bosque multiestratificado con una densa capa de hojarasca. El estrato
herbaceo esta dominado por arboles y palmas jévenes con una altura de 1.5 m. En el sotobosque se
presentan arbustos, arbolitos y palmas que alcanzan 20 m de altura, con lianas y plantas epifitas
asociadas. El dosel incluye arboles que alcanzan hasta 40 m de altura, con lianas y plantas epifitas
asociadas. La precipitacion y la temperatura media anual en Chocé son 7245 mm y 26.0°C (Galeano
2001), en Magdalena 2399 mmy 28.4 °C, y en Amazonas 3250 mm y 26.4°C (Dominguez 1999).

El muestreo de lagartijas se realizé en enero y julio de 2013, y en enero y febrero de 2014. Las
lagartijas se detectaron mediante la técnica de busqueda por encuentros visuales (Crump & Scott,
1994) entre las 8:00 - 16:00 horas. El esfuerzo muestreal total implementado fue de 576 horas-hombre
y de 192 horas-hombre para cada sitio. Para caracterizar el uso de microhabitat de las especies se
aplico la técnica de censos de Rand (Rand 1964) en la cual se registran los atributos de habitat
estructural y del microhabitat a cada lagartija observada. Todos los datos registrados correspondieron

a lagartijas macho adultas.

Los atributos del habitat estructural fueron los siguientes: 1) Tipo de habitat (Borde de Bosque,
Interior de Bosque, Areas de vegetacion abierta como pastizales y claros dentro del bosque); 2)
Estrato vegetal (Dosel: arboles y lianas que alcanzaron alturas mayores a 20 m, Sotobosque: arboles,
arbolitos, arbustos y lianas que alcanzaron alturas entre 1.5 a 20 m, Herbaceo: arbustos y plantas tres
con alturas menores a 1.5 m de altura, y Terrestre; 3) Tipo de percha (Piso: incluy6 troncos caidos,
hojarasca y suelo desnudo; Plantas herbaceas; Lianas; Ramas, Troncos y Hojas). Los atributos del
microh&bitat fueron: 1) Exposicion solar de la percha —Sol si encima de la percha no se encontr6
cobertura vegetal, 0 Sombra si hubo alguna cobertura vegetal 2) Altura de la percha, 3) Didmetro de

la percha y 4) Distancia a la percha més cercana.

Debido a que el tamafio corporal en Anolis esté relacionado con el tamafio de las presas consumidas
(Duellman 1978, Castro-Herrera 1988, Vitt et al 1999, Vitt et al. 2001, Vitt et al. 2002, Vitt et al.
20034, Vitt et al. 2003b), se registrd la longitud rostro cloaca como una medida indirecta del tamafio
de las presas consumidas. La muestra fue ampliada con medidas ejemplares provenientes de la

coleccion de reptiles del Instituto de Ciencias Naturales, Universidad Nacional de Colombia.

ANALISIS DE DATOS. El hébitat estructural y de la exposicion de la percha de cada especie fue descrito
a partir de la frecuencia de uso por categoria de cada atributo. Los atributos del microhabitat y el

tamafo corporal para cada especie correspondieron al promedio de cada atributo.



Los atributos de exposicion de la percha y tipo de hébitat fueron utilizados para definir los recursos
térmicosya que ambos se relacionan con la intensidad de la exposicion solar a la que esta sometido el
individuo. Los recursos espaciales correspondieron al resto de atributos del habitat estructural y
microhébitat. Como se menciond anteriormente, el tamafio corporal representé el uso de los recursos

alimenticios de cada especie.

Para detectar diferencia entre el uso de los recursos entre las especies de cada comunidad, se realiz6
un analisis unificado de traslape de nicho —UANO por sus siglas en inglés (Geange et al. 2001). Este
andlisis estima una distribucion de probabilidad para cada tipo de datos, mediante una transformacion
de acuerdo a las caracteristicas de los mismos (categoricos, binarios o continuos). En seguida calcula
el traslape de nicho para cada atributo como el traslape entre las distribuciones de probabilidad de
cada especie, posteriormente calcula el traslape de nicho entre las especies a partir de un estadistico
compuesto que incluye las distribuciones de todos los atributos. Finalmente, estas distribuciones son
comparadas con distribuciones obtenidas a partir de modelos nulos (Gotelli 2000) para determinar si
las diferencias entre las especies en los ejes de recursos (espacial, térmico y alimenticio) y el traslape
de nicho promedio de cada comunidad es diferente. EI UANO ejecuta pruebas de permutaciones para
producir distribuciones de probabilidad al calcular pseudo-valores de traslape de nicho (obtenidos a
través de modelos nulos). Por Gltimo, el método prueba si los valores observados en las comunidades
reales son significativamente diferentes a los estimados por las comunidades nulas por medio de un

valor de p (Geange et al. 2001).

Para detectar patrones de uso similar en los recursos en comunidades de bosques himedos tropicales,
se realiz6 un segundo UANO pero con todas las especies en conjunto, y se obtuvo una matriz de
traslape de nicho para todas las especies. Como los valores de traslape de nicho entre las especies son
analogos a una medida de distancia entre ellas, con esa matriz se efectué un analisis de escalamiento
multidimensional no métrico (NnMDS por sus siglas en inglés) para visualizar graficamente especies
con un uso similar de los recursos. Esta técnica permite extraer la estructura de una matriz de
distancias entre objetos y traducirla por medio de minimos cuadrados, para representarla en un
espacio de pocas dimensiones (Cox & Cox 2001). Para definir el nimero de dimensiones que
describen la estructura, busca el ajuste de los objetos a cada dimension por medio de un valor
calculado de estrés y asi determinar que tan bien la representacion gréfica se ajusta a la estructura de

la matriz original (valores de estrés < 0.01 indican un buen ajuste). Los analisis UANO y nMDS se



ejecutaron con el programa R y se utilizaron el codigo fuente proveido por Geange et al. (2011) y el

paquete para R vegan (Oksanen et al. 2013).

Resultados

Se registraron 183 individuos de 17 especies de anolinos. Siete especies en Choco, seis en Magdalena
y cinco en Amazonas. Las especies mas abundantes fueron Anolis granuliceps, A. auratus y A.
fuscoauratus, y las menos abundantes fueron A. pentaprion, A. vittigerus y A. punctatus para Choco,

Magdalena y Amazonas, respectivamente (Tabla 2.1).

Tabla 2.1. Porcentaje de individuos observados por tipo habitat, estrato y tipo de para 17 especies de Anolis
de tres bosques humedos tropicales de Colombia. Habitat —FE: borde de bosque. F: interior de bosque, OV:
vegetacion abierta. Estrato —T: terrestre, H: herbaceo, U: sotobosque, C: dosel. Tipo de Percha —G: piso, G-B:

herbaceas, Tr: troncos de arboles, B-T: ramas de plantas y arboles, V: lianas, L: Hojas.

Tipo de habitat Estrato Tipo de percha
Sitios Especies N
FE F ov T H U C G G-H Tr B-T V L

A. anchicayae 13 100.0 385 615 923 7.7

A. chloris 9 100.0 100.0 55.6 444

A. granuliceps 16 6.3 93.8 50.0 375 125  46.7 26.7 26.7
Chocé A. latifrons 5 100.0 40.0 60.0 80.0 20.0

A. maculiventris 19 158 737 105 158 316 316 211 158 53 368 158 105 158

A. pentaprion 1 100.0 100.0 100

A. vittigerus 2 100.0 50.0 50.0 50.0 50.0

A. auratus 28 75.0 25.0 143 714 71 71 214 571 107 10.7

A. frenatus 8 100.0 250 75.0 100.0

Anolis sp. 5 200 80.0 40.0 60.0 60.0 40.0
Magdalena

A. sulcifrons 12 100.0 100.0 91.7 83

A. tropidogaster 11 273 727 9.1 182 727 91 91 273 54.5

A. vittigerus 2 100.0 50.0 50.0 50.0 50.0

A. fuscoauratus 19 526 368 105 105 21.1 63.2 53 11.8 294 353 59 17.6

A. ortonii 9 100.0 100.0 222 667 111
Amazonas A. punctatus 4 25.0 75.0 100.0 50.0 50.0

A.trachyderma 14 7.1 92.9 35.7 50.0 14.3 35.7 28.6 143 7.1 14.3

A. transversalis 6 100.0 66.7 33.3 333 66.7

HABITAT ESTRUCTURAL — En Chocd, se registraron 49 individuos y cinco especies en el interior del
bosque, 14 individuos y cuatro especies en el borde del bosque, solamente una especie y dos

individuos en vegetacion abierta. Todas las especies usaron el sotobosque y el dosel, sin embargo la



mayor abundancia se registr6 en este Gltimo (28 individuos). Dos especies y 12 individuos se
observaron en el estrato herbéaceo, y 11 individuos y dos especies en el estrato terrestre. Los troncos
y ramas de arboles fueron usados por seis y cinco especies, respectivamente. La mayoria de
individuos (33) percharon en troncos de arboles, en ramas (10) y en el piso (10) (Tabla 2.1).

En Magdalena se registraron 22 individuos y cinco especies en el interior del bosque, 37 individuos
y cuatro especies en el borde del bosque y solamente una especie con siete individuos en vegetacion
abierta (Tabla 2.1). Todas las especies usaron el sotobosque y el dosel pero la abundancia fue mayor
en el tltimo estrato (21 individuos). El estrato herbaceo fue usado por tres especies y se observé una
abundancia de 16 individuos, el estrato menos usado, solo dos especies y cinco individuos, fue el
terrestre. Los troncos de arboles fueron utilizados por todas las especies y la mayoria de individuos

(28) percharon en troncos, en el piso (18) y en herbaceas (17) (Tabla 2.1).

En Amazonas, se registraron 38 individuos y cinco especies en el interior del bosque, 12 individuos
y tres especies en el borde del bosgue, y solo una especie y dos individuos en vegetacion abierta.
Todas las especies usaron el dosel y el sotobosque y la abundancia entre estos estratos fue similar (16
y 18 individuos, respectivamente). Tres especies usaron los estratos herbaceo y terrestre, la
abundancia en el primero fue de once individuos y en el segundo siete. La mayoria de individuos

(18) percharon en ramas y en troncos de arboles (13) (Tabla 2.1).

MICROHABITAT Y ESTRUCTURA DE TAMARNO CORPORAL— En Chocé se observaron Anolis perchando
desde el piso hasta alturas de mas de 7 metros, las especies que usaron las perchas mas altas fueron
A. chloris y A. latifrons, mientras que A. anchicayae y A. maculiventris usaron perchas con altura
intermedia; A. granuliceps usé las perchas con menor altura (Tabla 2.2). Las perchas utilizadas por
las especies en el Chocé estuvieron entre 9.5 y 33.6 cm de diametro. A. anchicayae, A. granuliceps y
A. latifrons usaron las perchas mas gruesas mientras que A. maculiventris, A. pentaprion y A.
vittigerus las méas delgadas (Tabla 2.2). Los microhabitats usados por A. granuliceps y A. vittigerus
estuvieron rodeados por una vegetacion mas densa que los microhabitats usados por las otras especies.
La mayoria de las especies se observaron en microhabitats con sombra mientras que A. chloris 'y A.
maculiventris fueron observados en areas con sol directo. La comunidad de anolinos en Chocd estuvo
compuesta por dos especies pequefias (RLC < 47 mm), cuatro medianas (47 mm > RLC < 100 mm)

y una grande (RLC >100mm).



Tabla 2.2. Promedio de los valores de atributos del microhabitat y LRC, y frecuencia de individuos observados
de acuerdo con la exposicion solar de la percha, para 17 especies of Anolis de tres bosques himedos tropicales

de Colombia. En paréntesis desviacion estandar y en paréntesis cuadrados el tamafio muestreal para la RLC.

Didmetrode  Distancia a la Exposicion de la
Altura de la
Sitios Especies la percha percha mas LRC (mm) percha
percha (cm)
(cm) cercana (cm) Sol Sombra
A. anchicayae 182.3(20.6) 32.7(7.3) 48.2(12.2) 49.9(2.3)[7] 30.8 69.2
A. chloris 765.8(140.4) 17.0(5.6) 62.2(15.1) 52.8(0.5) [35]  100.0 0.0
A. granuliceps 30.5(8.19) 25.4(12.9) 30.2(9.2) 43.1(1.0) [23] 0.0 100.0
Choc A. latifrons 332.6(41.9) 33.6(19.1) 50.3(21.1) 108.5(4.9)[11]  25.0 75.0
A. maculiventris 221.6(43.9) 9.8(4.0) 46.3(8.5) 43.000.4)[31] 533 46.7
A. pentaprion - 0.5(0) - 50.72(0) [1] 100.0 0.0
A. vittigerus 97.5(50.5) 9.5(0) 19.5(14.5) 60.5(2.8) [7] 50.0 50.0
A. auratus 32.5(8.0) 13.3(11.4) 265.8(16.6)  46.0(1.2)[31] 92.6 74
A. frenatus 172.6(25.8) 11.2(2.9) 68.4(15.1) 114.4(2.6)[12] 0.0 100.0
Anolis sp 46,.4(14.6) 5.6(3.3) 22.4(4.4) 3551(2.7)[5] 0.0 100.0
Magdalena .
A. sulcifrons 326.8(48.2) 54.6(11.2) 77.3(35.9) 545(1.2)[21]  66.7 333
A. tropidogaster 100.0(19.9) 20.1(17.4) 42.7(6.9) 47.2(0.6) [53]  20.0 80.0
A. vittigerus 100.0(50.0) 12.5(2.5) 32.5(7.5) 60.5(2.8) [7] 0.0 100.0
A. fuscoauratus 205.8(35.3) 4.3(2.6) 29.5(7.1) 43.2(0.5)[36] 58.8 41.2
A. ortonii 3633.3(89.7) 33.3(6.6) 58.9(12.7) 453(1.4)[8]  88.9 11.1
Amazonas A. punctatus 1909.2(947.5) 22.7(4.5) 79.0(22.85) 68.9(5.3) [3] 75.0 25.0
A. trachyderma 56.41(17.34) 1.2(0.8) 13.0(4.3) 47.7(0.9)[20] 231 76.9
A. transversalis 407.5(143.86) 2.7(0.6) 14.0(1.0) 7131.7)[6] 167 833

En Magdalena se observaron Anolis perchando desde el piso hasta alturas de mas de 3 metros, las
especies que usaron las perchas mas altas fueron A. sulcifrons y A. frenatus, mientras que A.
tropidogaster y A. vittigerus usaron perchas con altura intermedia; Anolis sp y A. auratus usaron las
perchas con menor altura (Tabla 2.2). Las perchas utilizadas por las especies estuvieron entre 5.6 y
54.0 cm de diametro. A. tropidogaster y A. sulcifrons usaron las perchas mas gruesas y Anolis sp las
mas delgadas (Tabla 2.2). Los microhabitats usados por Anolis sp y A. vittigerus estuvieron rodeados
por una vegetacién mas densa que los microhabitats usados por las otras especies. La mayoria de las
especies se observaron en microhabitats con sombra mientras que A. sulcifrons y A. auratus fueron
observados en areas con sol directo. La comunidad de anolinos en Magdalena estuvo compuesta por
dos especies pequefias (RLC < 47 mm), tres medianas (47 mm > RLC < 100 mm) y una grande (RLC
>100mm).

En Amazonas se observaron Anolis perchando desde el piso hasta alturas de méas de 30 metros, las

especies que usaron las perchas més altas fueron A. ortonii y A. punctatus, mientras que A.



fuscoauratus y A. transversalis usaron perchas con altura intermedia; A. trachyderma uso las perchas
con menor altura (Tabla 2.2). Las perchas utilizadas por las especies en el Choc6 estuvieron entre
13.0y 79.0 cm de didmetro. A. ortonii y A. punctatus usaron las perchas mas gruesas y A. trachyderma
las mas delgadas (Tabla 2.2). Los microhabitats usados por A. trachyderma, A. transversalis y A.
fuscoauratus estuvieron rodeados por una vegetacion mas densa que los microhabitats usados por las
otras especies. La mayoria de las especies se observaron en microhabitats con sombra mientras que
A. ortonii y A. punctatus fueron observados en éareas con sol directo. La comunidad de anolinos en
Amazonas estuvo compuesta por dos especies pequefias (RLC < 47 mm) y tres medianas (47 mm >
RLC < 100 mm).

USO DE LOS RECURSOS —En Chocd, el promedio de traslape total y por ejes de recursos fue menor que
el estimado por el modelo (Tabla 2.3). Los valores de traslape de nicho fueron significativamente
diferentes entre ejes de recursos (F = 7.42, p =0.001), el traslape en el recurso térmico fue mas alto
que el espacial (p = 0.005) y el alimenticio (p = 0.001). Todos los pares de especies fueron diferentes
en al menos un eje de recursos excepto los pares: A. anchicayae-A. vittigerus, A. anchicayae-A.
latifrons, y A. latifrons-A. vittigerus (Tabla S3). La comunidad de Anolis del Chocé se estructuré en
cuatro grupos de especies con uso de los recursos similares, definidos principalmente por la altura de
la percha y el estrato, y secundariamente por el tamafio corporal (tamafio de presas consumidas)
(Figura 2.1).

Tabla 2.3. Valor promedio de traslape de nicho, total y por eje de recursos, para comunidades de Anolis de tres
bosques htimedos tropicales de Colombia. Todos los valores son significativamente diferentes (p > 0.05) de los

[valores estimados por los modelos nulos].

Sitios Total Térmico Espacial Alimenticio
Chocé 0.38 [0.66] 0.50 [0.79] 0.36 [0.62] 0.26 [0.69]
Magdalena 0.40 [0.62] 0.41[0.74] 0.36 [0.70] 0.25 [0.62]
Amazonas 0.47 [0.62] 0.56 [0.73] 0.48 [0.62] 0.25[0.62]

En Magdalena, el promedio de traslape total y por ejes de recursos fue menor que el estimado por el
modelo (Tabla 2.3). Los valores de traslape de nicho fueron significativamente diferentes entre ejes
de recursos (F = 4.57, p = 0.01), el traslape en el recurso térmico y espacial fue mas alto que el
alimenticio (p = 0.02). Todos los pares de especies fueron diferentes en al menos un eje de recursos
excepto por el par: Anolis sp-A. tropidogaster (Tabla S3). La comunidad de Anolis del Magdalena se

estructurd en cuatro grupos de especies con uso de los recursos similares, definidos principalmente



por la altura de la percha y el estrato, y secundariamente por el tipo de habitat y la exposicion de la

percha (Figura 2.1).

Figura 2.1. Ordenacion espacial de las especies de acuerdo con la semejanza en el uso de los recursos para tres
comunidades de Anolis de bosque himedo tropical de Colombia. nMDS1 corresponde al eje de recursos

especiales y el NMDS?2 a los recursos térmicos, excepto para Magdalena que representa recursos alimenticios.
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En Amazonas, el promedio de traslape total y por ejes de recursos fue menor que el estimado por el
modelo (Tabla 2.3). Los valores de traslape de nicho fueron significativamente diferentes entre ejes
de recursos (F = 4.97, p = 0.01), el traslape en el recurso térmico fue mas alto que el espacial (p =
0.03) y el alimenticio (p = 0.02). Todos los pares de especies fueron diferentes en al menos un eje de
recursos (Tabla S3). La comunidad de Anolis del Amazonas se estructur6 en cuatro grupos de
especies con uso de los recursos similares, definidos principalmente por la altura de la percha y el
tipo de héabitat, y secundariamente por el tamafio corporal (tamafio de presas consumidas) (Figura
2.1).



ESTRUCTURA ECOLOGICA DE COMUNIDADES DE ANOLIS DE BOSQUES HUMEDOS TROPICALES DE
CoLOMBIA — La riqueza de especies y la abundancia en las tres comunidades estudiadas fue similar,
con cinco a siete especies coexistiendo en el mismo sitio y abundancias entre 52 a 66 individuos. La
composicién taxonémica estuvo dominada por especies del clado “Norops ” sobre especies del clado
Dactyloa: 4 versus 3 en Choco, 4 versus 1 en Magdalena, y 3 versus 2 en Amazonas. La distribucion
de la abundancia por tipo de habitat (X?= 1.3, p = 0.5), exposicion de percha (X?= 1.0, p=0.6) y
tamafio corporal (X?= 2.7, p = 0.3) fue similar en las tres comunidades.

Los valores de traslape de nicho entre ejes de recursos mostraron la misma tendencia en las tres
comunidades, con el traslape en el eje térmico mayor que el espacial y el alimenticio. Los valores de
traslape total, térmico y alimenticio no mostraron diferencias significativas entre comunidades (Total
= 2.48, p = 0.10; Térmico F = 0.31, p = 0.73; Alimenticio F=0.03, p=0.99). El traslape de nicho
espacial fue diferente entre comunidades (F = 5.44, p = 0.005). La comunidad de Choco presentd un

traslape espacial mayor que la de Magdalena y Amazonas (p = 0.01).

De acuerdo con el uso similar de los recursos se identificaron cuatro grupos ecol6gicos principales
de acuerdo a la diferencia en el traslape de nicho total, definidos primariamente por el uso de los
recursos espaciales (nMDS1) y secundariamente por los recursos térmicos (nMDS2) (Figura 2.2). El
primer grupo fue conformado por especies que habitan el borde del bosque, en estratos altos y perchan
en troncos y ramas gruesas con alta exposicion solar. EI segundo grupo estuvo conformado por
especies que habitan el interior del bosque, en estratos altos y que perchan en troncos y ramas gruesos
o intermedios con baja exposicién solar. El tercer grupo fue conformado por especies que pueden
habitar desde el interior del bosque hasta areas con vegetacion abierta, principalmente en el estrato
sotobosque y perchan en ramas y troncos delgados con exposicion solar variable. El cuarto grupo fue
conformado por especies que habitan el interior del bosque, en los estratos mas bajos y que perchan
preferencialmente en el estrato herbaceo, en ramas y troncos con baja exposicién solar.
Representantes de estos cuatro grupos ecoldgicos fueron registrados en las tres comunidades (Figura
2.2).



Figura 2.2. Ordenacion espacial de las especies de Anolis de bosque himedo tropical de acuerdo con la
semejanza en el uso de los recursos. Grupo ecoldgico 1: circulos negros, Grupo ecoldgico 2: circulos blancos,
Grupo ecoldgico 3: cuadrados negros, Grupo ecoldgico 4: cuadrados blancos. nMDSL1 corresponde al eje de

recursos especiales y el NMDS2 a los recursos térmicos.
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Al subdividir los cuatro grupos ecoldgicos basados en las diferencias significativas en los valores de
traslape de nicho en los diferentes ejes (Tabla S4). La estructura ecolégica de las comunidades se

define en ocho grupos ecoldgicos o ecotipos, asi:

A) Anolinos de hojarasca, habitantes del bosque que usan principalmente el estrato terrestre y

secundariamente el herbaceo y sotobosque. Especies que usan perchas delgadas y con baja exposicion
solar. En Choc6 esta representado por A. granuliceps, en Magdalena por A. tropidogaster y en
Amazonas por A. trachyderma.

B) Anolinos de tronco-piso, habitantes del bosque que usan principalmente el estrato sotobosque y

secundariamente el terrestre. Especies que usan perchas delgadas o anchas con baja exposicion solar.
Este grupo esta representado en Chocé y Magdalena por A. vittigerus.

C) Anolinos de arbustos de bosque, habitantes del bosque que usan principalmente el estrato

sotobosque. Especies que usan perchas delgadas con baja o alta exposicion solar. En Choco esta
representado por A. maculiventris, en Magdalena por Anolis sp., y en Amazonas por A. fuscoauratus.

D) Anolinos de hierba y arbustos, habitantes del borde del bosque y areas con vegetacion abierta que

usan los estratos herbaceo y sotobosque. Especies que usan perchas delgadas con alta exposicion



solar. Solamente se registré en Magdalena con A. auratus. No obstante esta especie también ha sido
registrada en bosques amazonicos.

E) Anolinos de tronco, habitantes del borde del dosel del bosque y el borde del bosque que usan el

dosel. Especies que usan perchas gruesas con alta exposicién solar. En Choco esta representado por
A. pentaprion, en Magdalena por A. sulcifrons y en Amazonas por A. ortonii.
F) Anolinos de tronco-copa del borde del bosque, habitantes del dosel del bosque y el borde del

bosque que usan los estratos de sotobosque y dosel. Especies que usan perchas gruesas y delgadas
con alta exposicion solar. En Choco esta representado por A. chloris y en Amazonas por A. punctatus.
G) Anolinos de tronco-copa del bosque, habitantes del interior del bosque que usan los estratos de

sotobosque y dosel. Especies que usan perchas gruesas y delgadas con baja exposicion solar. En
Chocé esta representado por A. anchicayae y en Amazonas por A. transversalis.

H) Anolinos gigantes de la copa, son las especies mas grandes que habitan el interior del bosque, en

el estrato mas alto. Especies que usan perchas gruesas y delgadas con baja exposicidon solar. En Choco

esta representado por A. latifrons y en Magdalena por A. frenatus.

Discusion

La composicién de las comunidades de Anolis en el noroeste de Suramérica se asocia a procesos
historicos y ecoldgicos relacionados con la orogenia andina. Recientemente, se mostr6 como los
bosques himedos tropicales del norte de Suramérica han evolucionado relativamente independiente,
en bosque cisandinos y trasandinos, desde la mitad del Mioceno (hace ~12 millones de afios) hasta
nuestros dias (Hoorn et al. 2010). Siguiendo esta tendencia, la diversificacion de los anolinos ha
ocurrido de forma similar, de tal forma que algunos subclados del clado Dactyloa reflejan esa
tendencia en sus distribuciones geogréaficas actuales, especificamente los subclados occidental y
latifrons con una distribucién tipica trasandina y el subclado oriental con una distribucion
estrictamente cisandina (Castafieda & de Queiroz 2011), en adicion se ha demostrado que la mayoria
de diversificacion de los anolinos (“Norops” y Dactyloa) amazénicos ocurrio en el Mioceno (Glor et
al. 2001, Prates et al. 2015) lo que concuerda con la diversificacion de muchos organismos
amazonicos (Antonelli et al. 2010, Hoorn et al. 2010). De forma similar que las diferencias en
composicion de las comunidades de anolinos han sido generadas por procesos historicos, se esperaria
que estos mismos procesos también hayan influenciado la estructura ecolégica de las comunidades
en diferentes vias. No obstante, los datos recopilados en este estudio no soportan una hipotesis de
estructura ecoldgica diferente sino mas bien una semejanza ecoldgica estructural a pesar de la

diferente composicion de especies de anolinos. Por lo tanto, la semejanza ecoldgica entre las



comunidades de bosque humedo es probable que haya sido determinada también por procesos
ecoldgicos que han restringido a las comunidades a una estructura determinada. En ese sentido, es
posible que la semejanza estructural se deba a restricciones ecoldgicas similares en las tres

comunidades, que se generan en habitats que proveen recursos e interacciones ecolégicas similares.

Los tres sitios estudiados presentan semejanzas en los regimenes climaticos y por lo tanto en
fisionomias de la vegetacion parecidas, bosques multiestratificados que alcanzan alturas entre 35y
40 m (Rangel et al. 1997, Galeano 2001, Cantillo-H & Rangel-Ch 2008). Pero no solamente la
estructura de la vegetacion es similar, los regimenes de depredacion parecen ser similares entre los
sitios. Esta afirmacion se sustenta en el hecho de que las comunidades de serpientes de tierras bajas
de Suramérica se componen de los mismos linajes histéricos (Cadle 1985). Asimismo, la abundancia
de gremios de aves omnivoras y rapaces (otros depredadores de anolinos) es parecida a través de los
bosques himedos tropicales del Neotr6pico (Anderson & Naka 2011). Con relacién a competidores
por alimento, se tiene que la abundancia de aves insectivoras del sotobosque también es comparable
a través de bosques del Neotrépico (Anderson & Naka 2011), mientras que para lagartijas
compitiendo con los anolinos por alimento y espacio, se encuentran especies de los géneros Basiliscus
y Corytophanes en Chocd y Magdalena, y Plica y Uracentron en Amazonas, asi como especies de

Enyalioides y Gonatodes que se pueden encontrar en los tres sitios.

La reparticion de los recursos también fue similar entre las comunidades, las especies se estructuraron
principalmente por el recurso espacial y secundariamente por el térmico. En adicion, el traslape en
esos recursos fue mucho mas alto que en el eje alimenticio, lo que sugiere una mayor competencia
por el alimento que por otro tipo de recursos. Entonces, bajo la clésica teoria de competencia, los
patrones de traslape de nicho entre recursos indican que las especies pueden compartir recursos
espaciales y térmicospero deben repartir mas el recurso alimenticio para mantener la coexistencia, lo
que en ultimas muestra que el alimento es un recurso limitante para estas comunidades. No obstante,
la definicidn de este eje tiene muy baja resolucién debido a una medida indirecta del tamafio de las
presas, es claro que el patron de traslape sino se mantenga si se disminuya el traslape si se incluyen
datos sobre la composicion de presas, reforzando la idea de un a alta reparticion del alimento. Una
reparticion mas fuerte del recurso alimenticio comparado con otros recursos es un patron ampliamente
documentado para comunidades de anolinos del Caribe (Losos 2009). Sin embargo, en las
comunidades continentales se ha sugerido que las especies deberian repartirse otro tipo de recurso,
ya que en el continente se presume de una mayor disponibilidad de alimento y una menor densidad

poblacional de anolinos (Irschick et al. 1997, Calsbeek & Cox 2010). Adicionalmente, se menciona



que diferentes rasgos de historia de vida como una maduracion temprana, una baja supervivencia de
adultos, asi como una probable ausencia de complementariedad de nicho, pueden también influir en
que la reparticion de los recursos no sea la misma que en las comunidades del Caribe (Andrews 1979,
Losos 2009).

Otros estudios muestran una tendencia opuesta y demuestran que las comunidades de anolinos
continentales presentan una estructura ecoldgica como la de las comunidades del Caribe (Rand &
Humphrey 1968, Duellman 1979, Pounds 1988, Vitt et al. 1999, D"Cruze & Stafford 2005). En esos
estudios se evidencia que existen especies ecologicamente equivalentes, de tal forma que las
comunidades tienen especies que usan diferencialmente los estratos del bosque, los tipos de percha y
los microhébitats de diferentes caracteristicas. Por otra parte, Castro-Herrera (1988) aseverd que
aunque varias especies de una comunidad del Bajo Calima en el Choc6 Biogeografico, presentaba
especies ecologicamente semejantes a los ecomorfos islefios, el traslape de nicho alimenticio fue
mayor que el traslape de los micrositios, concluyendo que el alimento no era un recurso limitante para
esa comunidad. Aunque en esa comunidad también se evaluaron los ejes de recursos, la definicion de
los mismos fue diferentes a los definidos aqui. En nuestro estudio el eje espacial se defini6 por el tipo
de percha, varias caracteristicas de la percha y el estrato del bosque, mientras que en el Bajo calima
solamente se tuvo en cuenta la altura y el tipo de la percha. En una tendencia opuesta a la del eje
espacial, el eje alimenticio (tipo de dieta y su abundancia relativa) definido por Castro-Herrera (1988)
fue mucho mas preciso que el definido en nuestro estudio, que solamente tuvo en cuenta el tamafio

de la especie como una medida indirecta del tamafio de la presa.

La principal consecuencia de una baja resolucion en el eje espacial es que los micrositios estan
altamente traslapados, ya que muchos tipos de perchas a la misma altura, pueden pertenecer a
elementos arboreos de diferentes estratos del bosque, por lo que obviar el estrato resulta en un valor
mas alto de traslape espacial que el real. El incluir mas caracteristicas a los micrositios como las
incluidas aqui (p. ej. diametro de la percha y distancia a la percha méas cercana) provee una mejor
descripcion del uso de los recursos espaciales y por lo tanto una mejor estimacion del traslape
espacial. Esto mismo podria estar ocurriendo con nuestros valores de traslape de nicho alimentario,
ya que una baja resolucion podria estar sobrestimando el valor de traslape, sin embargo a pesar de la
baja resolucion del eje alimentario, los valores de traslape alimenticio fueron mucho més bajos que
los valores de otros recursos definidos con mayor resolucion, lo que apoya la idea del alimento como

un recurso limitante para las comunidades estudiadas.



El tamafio de la presa es relevante para definir el eje alimentario, como sugieren las diferencias
significativas en el tamafio de presa observadas entre las especies de Bajo Calima pero que no se
incluyeron en el calculo de traslape de nicho alimenticio. Asi que al incluir estos valores en el calculo
del traslape alimenticio, su valor disminuiria considerablemente. Lo anterior se demuestra con
algunos estudios que han tenido en cuenta tamafio y tipo de presa, por ejemplo A. fuscoauratus, A.
nitens y A. trachyderma exhiben un alto traslape de nicho alimenticio si solo se tiene en cuenta la
composicion, pero este traslape se disminuye al incluir los tamafios de las presas que ellas comen
(Vitt et al. 20033, Vitt et al. 2002, Vitt et al. 2001). Lo anterior indica, como nuestros célculos de
traslape de nicho alimenticio podrian estar subestimados, pero también como este valor puede ser
sobrestimado si no se incluye el tamafio de la presa o el tamafio de la lagartija. Adicionalmente, la
evidencia muestra que anolinos compartiendo los mismos estratos del bosque difieren en tipos de
presas (Vitt et al. 2003b) o tamafio de las mismas (Vitt et al. 2003a, Vitt et al. 2002, Vitt et al. 2001),

lo que significa que se estan repartiendo el recurso alimenticio.

Teniendo en cuenta las diferencias en la resolucion de los ejes de nicho, nuestros resultados y los de
otros estudios de anolinos suramericanos podrian mostrar el mismo patrén: un mayor traslape
espacial y térmico que en la dieta, y por lo tanto sugiriendo que el alimento en el continente también
es limitado. Sin embargo, también es claro que es necesario definir los ejes del nicho con la mayor
resolucioén posible, para hacer mas comparable la estructura a través de las comunidades de anolinos.
Por otro lado, Vitt et al. (1999) mostraron una relacion positiva entre el traslape de nicho espacial y
el traslape en dieta, una tendencia opuesta a la predicha por la hip6tesis de complementariedad de
nicho. A diferencia de lo anterior, nuestros resultados favorecieron la hip6tesis de complementariedad
de nicho, ya que en todas las comunidades estudiadas la relacion fue inversa, lo que muestra que para

las comunidades estudiadas, la complementariedad de nicho esta presente.

A pesar que el rol de otros procesos diferentes a la competencia interespecifica, que estructuran las
comunidades de anolinos en el continente todavia estad por ser investigado; se ha afirmado que
aparentemente, una baja competencia interespecifica en el continente sugeriria que otros procesos
como la depredacién podrian actuar en la estructuracion ecoldgica de las comunidades continentales
(Irschick et al. 1997, Losos 2009, Schaad & Poe 2010). No obstante, los regimenes intensos de
depredacion en poblaciones de anolinos son los que modelan las estrategias demograficas, causando
bajas densidades por una mortalidad de adultos més alta y bajo reclutamiento, que se compensan con
una maduracion temprana (Moreno-Arias & Urbina-Cardona 2013), lo que explicaria las diferencias

entre especies continentales e islefias en términos demograficos. Esa baja densidad poblacional,



entonces permitiria suponer una mayor disponibilidad de recursos en el continente, pero para el
recurso alimenticio esa abundancia podria ser aparente, ya que a pesar que poblaciones menos densas
significan mayor recurso alimenticio disponible, también es claro que en el continente existen muchas
mas especies compitiendo con los Anolis por alimento. Entre ellos se incluyen las aves insectivoras
que representan una de las mayores biomasas en los bosques del Neotropico (Anderson & Naka 2011)
pero también muchas méas especies de lagartijas arboricolas. Entonces, es razonable pensar que la
competencia interespecifica por alimento es un proceso ecoldgico importante, que ha influenciado la
estructura de las comunidades continentales, porque a pesar que el alimento es abundante, es un

recurso limitado debido a la cantidad de organismos que acceden a él.

No se encontraron representantes de algunos ecotipos en todas las comunidades, probablemente por
la necesidad de mayor esfuerzo muestreal o por particularidades en los sitios muestreados que
ocasionan una ausencia local de algunas especies. No obstante, existen especies que aunque no fueron
registradas, su area de distribucion incluye los sitios estudiados y se ajustarian a los ecotipos
definidos. A. bombiceps y A. scypheus los cuales usan troncos y hojarasca (Vitt et al. 2001, Avila-
Pires 1995) podrian de ser representantes de los anolinos de tronco-piso en Amazonas. Aunque
anolinos de hierbas y arbustos no se encontraron en Amazonas, A. auratus se ha registrado en
localidades cercanas, mientras que en Chocd la especie A. notopholis seria el anolino de este grupo
ya que prefiere estratos vegetales bajos en areas soleadas (Castro-Herrera, 1988). Para los anolinos
de tronco-copa de bosque y de borde en Magdalena, las especies A. biporcatus y A. limon
respectivamente, podrian ser buenos candidatos para pertenecer a este grupo. Finalmente, la ausencia
de anolinos gigantes de copa en Amazonas representa un hecho cierto ya que hasta el momento no se
ha registrado una especie de estas caracteristicas en bosques amazdnicos. En estos bosques habitan
lagartijas similares en tamafio y ecologia a los anolinos gigantes de copa, como las especies Plica
plica y Uracentron flaviceps (Vitt et al. 1997, Obs. Pers 2014). Es posible que la diversificacion de
anolinos gigantes de copa o su establecimiento en las comunidades de lagartijas arboricolas
amazonicas, haya sido limitada por otros iguanidos presentes antes de la diversificacion de los
anolinos amazonicos. Alguna evidencia apoyaria esta idea, como estimativos que indican un origen
més temprano de Dactyloidae que de Tropiduridae y Hoplocercidae (Pyron et al. 2013) o el origen
de Enyalioides (Plica) anterior a la diversificacion de los anolinos amazonicos (Prates et al. 2015),
sin embargo la hipotesis de otros linajes restringiendo la diversificacion de los anolinos en el
Amazonas todavia est& por probar, mientras mas datos y estimaciones de tiempos de divergencia sean

adquiridos.



CAPITULO 3
ECOMORFOLOGIA DE LAGARTIJAS ANOLIS DE

BOSQUES HUMEDOS TROPICALES COLOMBIA




Resumen

El paradigma ecomorfol6gico sugiere que la morfologia afecta el desempefio locomotor y este a su
vez restringe las habilidades de las especies para explotar determinados microhébitats y exhibir cierto
tipo de comportamiento; y que todos esos atributos al final son en gran parte responsables de la
adecuacion de las especies. Este paradigma se ha documentado para la radiacion de Anolis del Caribe
y ha representado el sustento funcional para el patrén de radiacién adptativa. En el continente, hasta
el momento no se ha documentado dicho paradigma a pesar que la magnitud de la radiacion es
comparable a la del Caribe. Las comunidades de anolinos de bosques himedos tropicales de
Colombia, debido a su diversidad ecomorfolégica, son un buen modelo para poner a prueba los dichos
modelos ecomorfoldgicos. Con el objeto de analizar las relaciones ecomorfoldgicas para algunas
especies de Anolis que habitan bosques himedos tropicales de Colombia, se estudiaron tres
comunidades de anolinos y se documentaron aspectos del comportamiento, desempefio locomotor,
ecologia y morfologia. Se registraron 17 especies de anolinos que exhibieron gran variedad de
comportamientos pero el de exploracion fue el méas comun a todas las especies. Se encontrd que las
especies de diferentes sitios convergen en ecologia y morfologia. Se identificdé que
independientemente de las historia filogenética, las lagartijas con méas lamelas subdigitales y dedos
mas anchos usaron perchas mas altas y exhibieron mayor fuerza de adherencia. Las lagartijas de patas
mas largas y de microhabitats con alta exposicion solar fueron mas rapidas y activas. Estas relaciones
permitieron dilucidar la importancia de la morfologia en determinar las capacidades locomotrices de
las especies y como estas habilidades afectan el uso del habitat y el comportamiento de las especies,
para estructurar ecomorfoldgicamente las comunidades de anolinos de bosques himedos tropicales

de Colombia.

Palabras clave: comportamiento, desempefio locomotor, forma-funcion, uso de habitat



Abstract

The ecomorphological paradigm suggests that the morphology affects locomotor performance and
this in turn restricts skills of the species to exploit certain microhabitats, and exhibit certain behavior;
and as all of those attributes are largely responsible for the adaptation of species. This paradigm has
been documented to radiation of Caribbean Anolis and it represent the functional support for adaptive
radiation pattern. On the mainland, there no exist explamples that documented the paradigm, despite
the magnitude of radiation is comparable to the Caribbean one. Anole communities of tropical
rainforests of Colombia, due to its ecomorphological diversity, are a good model to test the
ecomorphological pradigm. In order to analyze the ecomorphological relationships for some Anolis
species inhabiting tropical rainforests of Colombia, we studied three anole communities with respect
to behavior, locomotor performance, ecology and morphology of species. We found 17 species that
exhibited many behaviors types, and scanning was the most common behavior and to all species. We
found that species converge ecologically and morphologically at different sites. It was found that
independent of the phylogenetic history of the species, lizards with more subdigital lamellae and
wider fingers used higher perches and then they showed the highest values of adhesive force. Long-
legged lizards inhabiting microhabitats high solar exposure were faster and active. These relationships
permited to elucidate the importance of morphology in determining locomotor abilities of species,
and how those abilities affect their habitat use and behavior, to ecomorphologically structuring anole

communities of tropical rainforests of Colombia.

Keywords: behavior, locomotor performance, form and function, habitat use



Introduccion

El género Anolis es un linaje de lagartijas que se diversifico adaptativamente gracias a la aparicién
de las lamelas subdigitales, una innovacion morfoldgica que le permitié explotar eficientemente el
nicho arboricola (Losos 2010). Actualmente, el género esté representado por cerca de 400 especies
(Losos 2009), con una variedad morfoldgica y ecoldgica mas amplia que otros grupos de iguanidos
(Losos & Miles 2002). Otro aspecto destacable de los Anolis es que para cuatro islas de las Antillas
mayores la radiacion adaptativa se repitio de manera convergente (Williams 1983, Losos et al. 1998,
Losos 2009) lo que produjo en cada isla una comunidad de Anolis que incluye por lo menos los
mismos cuatro especialistas de habitat (Losos et al. 1998, Losos 2009). Los grupos de especies de
Anolis ecolégicamente y morfoldgicamente similares, pero no filogenéticamente cercanas fueron
formalmente definidos por Williams (1972) como ecomorfos. Posteriormente el mismo Williams
(1983), caracterizd a los ecomorfos basado en tres aspectos de su ecologia: el tamafio corporal de la
especie, el tipo de percha usado y un eje climatico del microhabitat (hitmedo a seco) y nombro seis
ecomorfos de acuerdo al tipo de percha utilizado asi: Anolis de hierba-arbusto; de tronco-piso; de

tronco; tronco-copa; gigantes de copa y Anolis de ramas.

La radiacién de los Anolis se ha documentado ampliamente en la literatura (Williams 1983, Losos
1992, Jackman et al. 1997, Warheit et al. 1999, Losos 2009) y numerosos estudios (Rand 1964,
Schoener 1968, Rand & Williams 1969; Schoener 1970, Duellman 1978, Castro-Herrera 1988,
Pounds 1988, Losos 1990, Vitt et al. 1999, D’Cruze 2005) han demostrado que las especies
simpatricas de Anolis difieren ecoldgicamente y que la coexistencia entre ellas ocurre debido a la
reparticién de los recursos en tres ejes principales: microhabitat estructural, microhabitat térmico y
dieta (Williams 1983, Losos 2009).

El estudio de la evolucion adaptativa de los Anolis en el Caribe se consolid6 cuando se puso a prueba
la hipétesis del concepto de ecomorfo, utilizando métodos filogenéticos comparativos para tener en
cuenta influencia de la cercania historica de las especies sobre su morfologia y ecologia (p. ej. Losos
1990a, Losos 1992, Losos et al. 1998). Adicionalmente, el estudio sobre la evolucién de los
ecomorfos fue afirmado con datos generados en experimentos de desempefio locomotor que
permitieron dilucidar la relacion entra la forma y funcién de rasgos como el tamafio corporal, la

proporcidn de las patas y el nimero de lamelas subdigitales (Losos 2009).



El paradigma ecomorfoldgico sugiere que la morfologia afecta el desempefio locomotor y éste a su
vez afecta la adecuacién de las especies (Arnold 1983), sin embargo los cambios en el
comportamiento de las especies aparecen como un paso intermedio entre el desempefio locomotor y
la adecuacion (Garland & Losos 1994). No obstante, una vision méas general del paradigma, ensefia
que el habitat puede afectar sinérgicamente a la morfologia, el desempefio locomotor y el
comportamiento; mientras que las relaciones interespecificas, a su vez, influyen en el comportamiento
(Garland & Losos 1994). Este paradigma se ha demostrado en varios estudios (Losos 1990a, Losos
1990b, Losos 1990c, Macrini & Irschick 1998, Vanhooydonck et al. 2006) los cuales han
documentado que las especies de Anolis con patas proporcionalmente mas largas con relacion a su
cuerpo, son mas veloces y esa capacidad aumenta la evasion de la depredacion y la efectividad de
caza en perchas de superficie amplia, esto demuestra que comportamiento, desempefio locomotor,
uso de habitat son dependientes de la morfologia. Por otro lado, las especies con patas
proporcionalmente mas cortas, con relacion con su cuerpo, tienen mejor apoyo y pasos mas seguros
a un andar lento, unas habilidades que mejoran la evasion de la depredacion y la efectividad de caza

en perchas delgadas.

A pesar que en el continente (Centroamérica y Suramérica) la diversificacion de los Anolis es
comparable en términos de riqueza y formas adaptativas con la del Caribe, su ecomorfologia ha sido
menos estudiada (Losos 2009). No obstante, algunos estudios han evidenciado una relacion positiva
entre la altura y diametro de la percha con el nimero y area de las lamelas subdigitales (Irschick et al
1997, Macrini et al. 2003 y Macrini & Irschick 1998). Aunque, recientemente, Crandall et al. (2014)
evidenciaron que una mayor curvatura de las ufias y un mayor nimero de lamelas subdigitales se
asociaron a mayores habilidades de escalada y mayor fuerza de adherencia, y que las especies que

exhibieron esos atributos prefierieron perchas en mayores alturas.

En Colombia habitan 75 de las 110 especies conocidas para el continente suramericano y la mayor
diversidad de Anolis se concentra en los bosques humedos tropicales, donde son el grupo dominante
en las comunidades de lagartijas arboricolas (Moreno-Arias et al. 2008, Moreno-Arias et al. 2009).
El principal objetivo de este capitulo fue analizar las relaciones ecomorfoldgicas para algunas
especies de Anolis que habitan bosques humedos tropicales de Colombia, para ello se documentaron
1) la velocidad méxima, capacidad de salto y fuerza de adherencia como aspectos relevantes del
desempefio locomotor, 2) los tipos de movimientos mas frecuentes que exhiben en vida silvestre como
un aspecto relevante del comportamiento y 3) se analizaron bajo un contexto filogenético las

relaciones entre la morfologia, ecologia, desempefio locomotor y comportamiento de las especies.



Materiales y Métodos

AREA DE ESTUDIO. El trabajo de campo se realiz6 en tres sitios con vegetacion de bosque htimedo
tropical. El primero de ellos nombrado de aqui en adelante “Chocd”, estuvo ubicado la estacion
biologica “El Amargal” en el municipio de Arusi, en el departamento de Chocé (5°35'14.91"N -
77°29'30.58"0. WGS 84. 41 m). El segundo, “Magdalena”, en las haciendas Pampas y Javas del
municipio de Yondo, en el departamento de Antioguia (6°42'48.4"N - 74°20'44.1"0O. WGS 84, 109
m). El ultimo sitio, “Amazonas”, se ubico en la reserva natural “Tanimboca’ del municipio de Leticia

en el departamento de Amazonas (4°7'37.8"S - 69°57'12.8"0. WGS 84. 95 m).

En todos los sitios predomina un bosque multiestratificado con una densa capa de hojarasca. El estrato
herbaceo esta dominado por arboles y palmas jévenes con una altura de 1.5 m. En el sotobosque se
presentan arbustos, arbolitos y palmas que alcanzan 20 m de altura, con lianas y plantas epifitas
asociadas. El dosel incluye arboles que alcanzan hasta 40 m de altura, con lianas y plantas epifitas
asociadas. La precipitacion y la temperatura media anual en Chocé son 7245 mm y 26.0°C (Galeano
2001), en Magdalena 2399 mmy 28.4 °C, y en Amazonas 3250 mm y 26.4°C (Dominguez 1999).

COMPORTAMIENTO. El trabajo de campo se realizd en enero y julio de 2013 y febrero de 2014.
La busqueda de lagartijas se realiz6 por medio de censos de Rand (1964), realizados entre las 8:00 y
las 16:00 horas, el esfuerzo de muestreo fue de 576 horas-hombre, 192 horas-hombre por sitio. Para
obtener informacidn sobre el comportamiento de las especies en vida silvestre, solamente se tuvieron
en cuenta los individuos macho que no detectaron la presencia del investigador. Para ello, la busqueda
fue realizada por medio de binoculares revisando la vegetacion hasta una distancia de 15 metros.
Cuando una lagartija fue detectada, se observé por un lapso minimo de 15 minutos. Las lagartijas
fueron observadas en sitios fuera de su campo visual y con el observador escondido detras de la
vegetacion, todas las observaciones se realizaron en absoluto silencio y con el menor ndmero de
movimientos rapidos, para evitar que la lagartija detectara al observador. Durante la observacion se
registré el nimero de movimientos efectuado por la lagartija, en siete categorias:

Carrera: correspondié a movimientos rapidos y constantes mayores a dos veces el tamafio del
individuo.

Caminata: correspondié a movimientos lentos constantes 0 no, menores a dos veces el tamafio del
individuo.

Salto: correspondi6 al desplazamiento a través de saltos.



Giro: correspondid al giro alrededor de la percha para salir del campo visual de un depredador
potencial.

Exploracién: correspondié a los movimientos de cabeza realizados por la lagartija en estado de
reposo, estos movimientos son utilizados para explorar el ambiente tanto para la basqueda de presas
como para la deteccion de depredadores.

Despliegue: correspondio a los comportamientos de interaccion intraespecifica e interespecifica, entre
ellos se incluyen cabeceos, flexiones y extension del saco gular.

Alimentacion: correspondio6 a eventos de capturas de presas.

Finalmente los datos de comportamiento para cada especie correspondieron al numero de

movimientos por minuto total y por cada categoria.

DESEMPENO LOCOMOTOR. Se capturaron algunos individuos, los cuales se llevaron a un
laboratorio de campo adecuado para el registro de datos sobre velocidad maxima, salto maximo y
fuerza de adherencia; posterior al registro de datos los individuos fueron liberados en su mismo lugar

de captura.

Para la velocidad maxima se utilizé una pista de madera (1.50 m por 15 cm, cubierta por una malla
pléstica con 0.5 mm de ojo y demarcada en intervalos de 25 cm) dispuesta en un angulo de 37°. La
malla se ha utilizado en otros estudios de desempefio locomotor en Anolis para mejorar la traccion
de los individuos cuando corren, mientras que el uso de un angulo de esa magnitud es utilizado porque
en angulos menores prefieren saltar o permanecer quietas (Losos 1990b). Cada individuo se posiciond
al inicio de la pista y fue estimulado para correr por medio de golpecitos en la base de la cola (Losos
1990a) para que recorriera la pista, este procedimiento se repitid tres veces para cada individuo, en
intervalos de 45 minutos. Todos los recorridos fueron grabados con una camara digital de alta
definicion. Para el calculo de la velocidad maxima se tuvo en cuenta el menor tiempo utilizado por la
lagartija en recorrer un intervalo de 25 cm, finalmente se calcul6 la velocidad méaxima para ese

intervalo. Para ello se revisaron los videos por medio del programa Windows Movie Maker 12.

Para determinar el salto méximo cada individuo se posicion6 en una plataforma de 45 cm de altura 'y
fue estimulado a saltar por medio de golpecitos en la base de la cola. Después del salto se midi6 la
distancia horizontal desde la base de la plataforma en tres intentos y la mayor distancia alcanzada en

los tres intentos fue elegida para los analisis.



Para obtener la fuerza de adherencia se utilizd una placa de madera cubierta por una lamina de acetato
(este material se utilizo para evitar que la lagartija clavara las ufias en la placa y asi las mediciones
correspondieran solamente a la fuerza de adherencia de las lamelas subdigitales). A cada individuo
se le incorporé un pequefio arnés en la pelvis el cual estuvo unido a un dinamémetro, posteriormente
se coloco la lagartija en la lamina garantizando que las lamelas subdigitales estuvieran en estrecho
contacto con la misma. Finalmente la lagartija fue halada horizontalmente por medio del
dinamometro, se registré el valor en gramos cuando la lagartija y dinamémetro se movieron a la
misma velocidad, es decir cuando el valor en gramos se mantuvo constante. Este experimento se
realizo tres veces y se selecciond el mayor valor registrado. La fuerza de adherencia se calcul6 en

Newtons al multiplicar el valor registrado en gramos por 9.80665 mN.

ECOLOGIA Y MORFOLOGIA. Para definir la ecologia de las especies, se utilizaron los datos de
uso de habitat en los ejes de nicho térmico y espacial obtenidos en el capitulo 2 del presente
documento. Con estos datos se realizd un analisis unificado de nicho (Geange et al. 2011) y se
ordenaron las especies de acuerdo a su semejanza en el uso de los recursos, para ello se realizé un
analisis de escalamiento multidimensional y los valores obtenidos en las dos primeras dimensiones,
correspondieron a la posicion de las especies en un espacio ecolégico que representa el uso de habita

de las especies.

La informacion morfoldgica de las especies provino de los datos obtenidos en el capitulo 1 del
presente documento, pero solamente se incluyeron la longitud rostro cloaca (LRC), la longitud de la
cola (LC), la longitud del brazo (LB), la longitud de la pata (LP) y el nimero de lamelas subdigitales
entre la segunda y tercera falange del cuarto dedo pedial. Adicionalmente, se calculé el area de las
lamelas subdigitales. Para ello se tom6 una fotografia de las lamelas y se calcul su area total en mm?,
analizando la imagen con el programa ImageJ version 1.47 (Rasband 2014). Este ultimo
procedimiento se realiz6 solamente con los animales capturados para las pruebas de desempefio
locomotor. Todos los datos morfolégicos se transformaron a Logl0 y como las variables
morfoldgicas se correlacionan con LRC, se removi6 el efecto del tamafio corporal por medio de
andlisis de regresion. Finalmente la variacién morfoldgica se describié por medio de un anélisis de
componentes principales que incluyé la LRC y los residuales de las variables restantes, obtenidos en

la regresion.

ANALISIS FILOGENETICOS COMPARATIVOS. Para corregir el efecto de la filogenia en

posteriores andlisis se utilizo la filogenia propuesta por Poe (2004), la cual fue modificada podando



los taxones para los cuales no se recopilaron datos ecomorfologicos, incluyd doce de las diecisiete
especies registradas en los tres sitios (Figura 3.1). Debido a que la longitud de las ramas en esa
topologia es desconocida se procedio a estimar la longitud de las mismas mediante el método de
Grafen (1989). Este método asigna una altura a cada nodo basado en el nimero de sus descendientes
menos uno, posteriormente cada altura es escalada de modo que la altura de la raiz es 1, finalmente
las longitudes de las ramas se calculan como la diferencia entre la altura del nodo inferior y la altura
del nodo superior. Este procedimiento se realizd con funcion compute.brlen del paquete de R ape
(Paradis 2004).

ECOTIPO BOSQUE
. A. auratus ARBUSTO-HIERBA MAGDALENA-AMAZ ONAS

—. A. ortonii TRONCO AMAZONAS

—. A. tropidogaster HOARASCA MIAG DALENA

- —. A. fuscoauratus ARBUSTO | NTERIOR AMAZONAS
—. A. granuliceps HOJARASCA CHOCO
—. A, maculiventris ARBUSTO |NTERIOR CHOCO
_—. A. pentaprion TRONCO CHOCG

— A. punctatus TRONCO-COPA BORDE AMAZOINAS

— A. transversalis TRONCO-COPAINTERIOR AMAZ ONAS
4. A. chloris TRONCO-COPA BORDE CHOCO

O A. frenatus GIGANTE DE COPA MAGDALENA
_—O A latifrons GIGANTE DE COPA CHOCD

Figura 3.1. Relaciones filogenéticas para doce especies de Anolis de bosques himedos tropicales de Colombia.
Modificada de Poe (2004). Los colores representan los morfotipos definidos en el capitulo 1. Azul: MT1, verde:
MT2, negro: MT3, cian: MT, blanco: MT10. Los ecotipos hacen referencia a los grupos ecol6gicos descritos

en el capitulo 2.

Todos los datos comparativos correspondieron al promedio por especie de cada variable, los cuales
fueron transformados a Log10 excepto los de las variables ecoldgicas. Debido a que las variables
morfoldgicas y de desempefio locomotor se correlacionan con el tamafio corporal, se removi6 su
efecto por medio de una regresion filogenética con la funcion phyl.resid del paquete de R phytools
(Revell 2012). Se configuraron cuatro grupos de datos correspondientes a los atributos de morfologia,
desempefio locomotor, comportamiento y habitat de las especies. EI nimero de variables para los

atributos de comportamiento y morfologia se redujeron por medio de un analisis filogenético de



componentes principales con la funcion phyl.pca del paquete de R phytools (Revell 2012), por lo que
los datos analizados correspondieron a los primeros componentes que contabilizaron mas del 90%
de la variacion de los datos. Finalmente, para determinar las asociaciones ecomorfoldgicas entre los
diferentes atributos evaluados, teniendo en cuenta el paradigma ecomorfolégico de Garland & Losos
(1994), se realizaron las siguientes correlaciones canonicas a) Morfologia-Desempefio Locomotor, b)
Desempefio locomotor- Comportamiento, ¢) Habitat-Morfologia, d) Habitat-Desempefio locomotor
y e) Habitat-Comportamiento. Se escogio la prueba de correlacion candnica porque permite encontrar
el grado de relacion y permite probar la hipétesis de relacion entre conjuntos de datos, y se desempefia
bien cuando el nimero de variables se aproxima al nimero de especies (Miles y Ricklefs 1984). Esas
caracteristicas hacen a esta prueba adecuada para estudios de ecomorfologia (p. ej. Miles y Ricklefs
1984, Losos 1990a).

Resultados

Aorroniin=3) I [
A. chloris (n=3) M [] [
A. punctatus (n=2) NN | |
A - maculiventris m=5) 1 I DN
Anolis sp (n=2) L_11 |
A. auratus (n=7) ] I
A. fuscoauratus (n=4) W1 B
A. sulcifrons (n=5) NN | T
A. granuliceps (n=1) I |
A. latifrons (n=2) |
A. anchicayae m=5) R |
A. tropidogaster (n=4) [1 ]
]
OB
L0

A. trachyderma (n=2)
A. frenatus (n=3)
A. vittigerus (n=1)
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Numero de movimientos
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Figura 3.2. Namero promedio por tipo de movimiento y total en 15 minutos, para 15 especies de Anolis de

bosques himedos tropicales de Colombia.

El tiempo de observacion total para 49 individuos fue de 751 minutos con 50.1 minutos (DE:
25.1) en promedio por especie y 15.3 minutos (DE: 0.9) por individuo. EI movimiento mas

frecuente para todas las especies con excepcion de A. ortonii, fue el de exploracion y los



menos frecuentes fueron giro y alimentacion (Figura 3.2). La especie con mayor tiempo de
observacion fue A. auratus y las de menor tiempo fueron A. granuliceps y A. vittigerus
(Figura 3.2). A. chloris exhibié todos los movimientos mientras que A. trachyderma
solamente un tipo. Seis especies exhibieron cuatro o0 mas tipos de movimientos y nueve tres
0 menos. Las especies mas activas fueron A. ortonii y A. chloris con 3.4 movimientos/minuto
y las menos activas fueron respectivamente, A. frenatus y A. vittigerus con apenas 0.3 y 0.4
movimientos/minutos (Figura 3.2).

La reduccion de variables de comportamiento, a través del anélisis de componentes
principales, mostré que los primeros cinco componentes describieron el 92.3 % de la
variacion en comportamiento de las especies. EI primer componente describio el 25.9% de
la variacion, desde aquellas que despliegan y exploran frecuentemente (A. maculiventris)
hasta aquellas que lo hacen raramente (A. trachyderma). El segundo componente describid
el 24.5% de la variacion, desde especies activas y saltadoras (A. ortonii) hasta pasivas y que
rara vez saltan (A. latifrons). El tercer componente describio el 15.2% de la variacion, desde
especies que se alimentan frecuentemente (A. maculiventris) a especies que se alimentan con
menor frecuencia (A. frenatus). El cuarto y quinto componente describieron cada uno el

13.4% y se relacionaron respectivamente con las variables giro y caminata.

Se registraron datos sobre el desempefio locomotor para 71 individuos y 16 especies (5 +/- 3
individuos por especie) (Tabla 3.1). Los valores promedio registrados fueron de 75.3 cm/seg
(Desviacion Estandar: 22.6 cm/seg) para la velocidad méxima, de 61.7 cm (DE: 15.2 cm)
para la distancia maxima de salto y de 0.10 N (DE: 0.16N) para la fuerza de adherencia. Las
especies con los mayores registros de velocidad maxima, distancia maxima de salto y fuerza
de adherencia fueron A. latifrons y A. frenatus (Tabla 3.1). Los menores registros de
velocidad maxima fueron de A. tropidogaster y Anolis sp, los de distancia maxima de salto
fueron de A. pentaprion y A. anchicayae y los de fuerza de adherencia fueron de Anolis sp.

y A. maculiventris (Tabla 3.1).



Tabla 3.1. Namero de individuos y valor promedio (desviacion estandar) por especie de la velocidad maxima,

distancia maxima de salto y fuerza de adherencia para 16 especies de Anolis de bosques himedos tropicales de

Colombia.

ESPECIE VELOCIDAD MAXIMA  DISTANCIA MAXIMA DE SALTO FUERZA DE

(cm/s) (cm) ADHERENCIA (Newtons)

A. anchicayae 3 76.08(4.10) 44.7(4.9) 0.051(0.037)
A. auratus 3 54.15(8.24) 56.0(0) 0.023(0.003)
A. chloris 3 70.93(2.47) 51.5(6.4) 0.034(0.007)
A. frenatus 4 120.51(26.18) 91.2(17.6) 0.507(0.133)
A. fuscoauratus 12 69.41(19.06) 58.5(18.2) 0.016(0.01)
A. granuliceps 10 74.00(32.08) 47.6(14.7) 0.022(0.006)
A. latifrons 2 123.04(34.18) 88.5(6.4) 0.517(0.045)
A. maculiventris 5 68.49(41.10) 50.8(22.2) 0.014(0.004)
A. pentaprion 1 60.37(0) 42.0(0) 0.049(0)
A. punctatus 1 83.33(0) 72.0(0) 0.059(0)
A. sulcifrons 6 66.92(31.98) 68.8(10.5) 0.060(0.022)
A. trachyderma 10 98.02(32.65) 69.6(19.1) 0.026(0.005)
A. transversalis 5 87.16(29.31) 50.0(18.1) 0.074(0.043)
A. tropidogaster 3 46.60(14.59) 57.0(26.5) 0.039(0.022)
A. vittigerus 1 54.69(0) 80.0(0) 0.074(0)
Anolis sp. 2 51.56(2.21) 60.5(9.2) 0.012(0.003)
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Figura 3.3. Andlisis de escalamiento multidimensional no métrico describiendo la variacion en el uso de los
recursos espaciales y térmicosde 15 especies de Anolis de bosques humedos tropicales de Colombia. G1:

amarillo, G2: verde, G3: rojo, G4: azul, G5: blanco, G6: violeta.

Con base en las diferencias significativas en el traslape de nicho de las especies (Tabla S4),
se identificaron seis grupos de especies que usan los recursos espaciales y térmicos de forma
distinta (Figura 3.3). La mayor diferencia entre los grupos fue descrita por los recursos
espaciales, desde especies que prefieren el dosel y usan perchas altas y gruesas (G1 y G2);
especies que habitan los estratos de sotobosque y herbaceo en perchas con altura y diametro
intermedios (G3, G4 y Gb5), y especies que habitan el estrato terrestre y herbaceo, en el suelo
0 en perchas de altura y didmetro bajos (G6) (Figura 2). Secundariamente, los grupos se
diferenciaron por los recursos térmicosen: especies que prefieren el interior del bosque y

perchas poco expuestas a la radiacion solar (G2, G3 y G6), especies que prefieren el borde



del bosque (G1 y G4) o areas con vegetacion abierta (G5) en perchas expuestas a alta

radiacion solar (Figura 3.3).
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Figura 3.4. Analisis de componentes principales describiendo la variacion morfolégica de 17 especies de

Anolis de bosques himedos tropicales de Colombia.

El 93.2 % de la variacion morfoldgica de las 17 especies de Anolis de bosques humedos, fue
explicada en los primeros cinco componentes principales (Figura 3.4). Los primeros cuatro
componentes se correlacionaron con variables de forma mientras que el Gltimo se relacion6
con el tamafo. El primer componente describio a los individuos desde lagartijas de miembros
cortos (A. sulcifrons) a largos (A. trachyderma); el segundo componente desde lagartijas
robustas (A. latifrons) a lagartijas esbeltas (A. punctatus); el tercer componente desde
lagartijas con dedos delgados (A. tropidogaster) a anchos (A. pentaprion); el cuarto
componente describid lagartijas desde colas cortas (A. pentaprion) a largas (A. anchicayae)
y el tltimo componente desde lagartijas grandes (A. frenatus) a pequefias (Anolis sp.) (Figura
3.4).



Tabla 3.2. Resumen del analisis candnico de correlacion entre los atributos morfoldgicos, ecologicos,
comportamentales y de desempefio locomotor de 12 especies de Anolis de bosques himedos tropicales de
Colombia. En negrita se muestran las correlaciones significativas.

Variado

Correlacion canénica - r r2 X? p
canonico
1 0.98 0.96 28.36 0.002
Morfologia - Ecologia
2 0.76 0.57 5.96 0.20
1 0.97 0.94 25.96 0.03
Morfologia - Desempefio Locomotor 2 0.79 0.63 7.34 0.50
3 0.37 0.14 0.95 0.81
1 1.00 1.00 59.46 0.0001
2 0.98 0.97 23.24 0.10
Morfologia - Comportamiento 3 0.70 0.49 3.97 0.91
4 0.23 0.05 0.30 0.98
5 0.00 0.00 0.00 0.99
1 0.68 0.47 5.81 0.44
Ecologia - Desempefio Locomotor
2 0.30 0.09 0.76 0.68
i . 1 0.92 0.85 18.70 0.04
Ecologia - Comportamiento
2 0.74 0.54 5.48 0.24
1 0.87 0.76 12.86 0.61
Desempefio Locomotor - Comportamiento 2 0.64 0.40 3.63 0.88
3 0.20 0.04 0.26 0.96

Se encontraron relaciones estadisticamente significativas en cuatro pares de grupos de
atributos de las especies (Tablas 3.2 y 3.3). El primer par de atributos, morfologia-ecologia,
relaciond positivamente los componentes principales 2 y 4 de la morfologia con la dimension
1 de ecologia, esta correlacion significé una relacion entre el nimero de lamelas y el tamafio
corporal con el estrato y la altura del diametro de la percha (Tabla 3.3). EIl segundo par de
atributos, morfologia-desempefio locomotor, relacioné positivamente los componentes
principales 4 y 5 (Longitud de la cola y de la pata) de la morfologia con la fuerza de
adherencia (Tablas 3.2 y 3.3). El tercer par de atributos, morfologia-comportamiento,
relaciond positivamente los componentes principales 4 y 5 de la morfologia y el
comportamiento, esta correlacion significo una relacion entre la longitud de la pata y del area
de las lamelas y el tamafio con la cantidad de saltos (Tablas 3.2 y 3.3). Finalmente, el cuarto
par de atributos, ecologia-comportamiento, relacion6 positivamente la dimension 1 de

ecologia con los componentes principales 4 y 5 del comportamiento, esta correlacion



significd una relacion entre estrato, altura y de percha con la cantidad de saltos y el grado de
actividad (Tablas 3.2 y 3.3).

Tabla 3.3. Importancia de las variables para los variados candnicos en cada una de las correlaciones canénicas
estadisticamente significativas. En negrita las variables més importantes para la correlacion y en paréntesis el

grado de correlacion de la variable con el variado canénico correspondiente. CP: Componente principal.

., L. . Variado Variado
Correlacion Canonica Variable . .
Canonico * Canonico **
Morfologia CP 1 (Tamafio) -0.15 (-0.31)
Morfologia CP 2 (NGUmero de lamelas) 0.92 (0.81)
Morfologia CP 3 (Area de lamela) 0.30 (0.29)
Morfologia* —
o9 Morfologia CP 4 (Longitud de la cola) 0.86 (0.17)
Ecologia**
Morfologia CP 5 (Longitud de la pata) 0.52 (-0.23)
Ecologia Dimensién 1 (Estrato, altura y didmetro de percha) 0.89 (0.88)
Ecologia Dimension 2 (Habitat y exposicion de percha ) -0.57 (-0.56)
Morfologia CP 1 (Tamafio) 0.02 (-0.47)
Morfologia CP 2 (NUmero de lamelas) 0.31 (0.04)
Morfologia CP 3 (Area de lamela) -0.69 (-0.37)
Morfologfa™ - Morfologia CP 4 (Longitud de la cola) -1.90 (-0.90)
Desempefio ; .
Locomotor** Morfologia CP 5 (Longitud de la pata) -1.72 (-0.15)
Velocidad Maxima -1.50 (-0.09)
Distancia maxima de Salto 0.82 (0.03)
Fuerza de Adherencia -1.27 (-0.89)
Morfologia CP 1 (Tamafio) -0.25 (-0.36)
Morfologia CP 2 (NUmero de lamelas) -0.08 (-0.04)
Morfologia CP 3 (Area de lamela) -0.94 (0.41)
Morfologia CP 4 (Longitud de la cola) 1.13(0.01)
Morfologia* - Morfologia CP 5 (Longitud de la pata) 1.76 (0.45)
Comportamiento™* Comportamiento CP 1 (Carrera) 0.21 (0.23)
Comportamiento CP 2 (Alimentacion) 0.21 (0.36)
Comportamiento CP 3 (Caminata) 0.36 (0.23)
Comportamiento CP 4 (Salto) -0.83 (-0.66)
Comportamiento CP 5 (Mov/min) -0.74 (-0.25)
Ecologia Dimension 1 (Estrato, altura y didmetro de percha) -0.73 (0.86)
Ecologia Dimension 2 (Habitat y exposicion de percha ) -0.45 (-0.41)
Comportamiento CP 1 (Carrera) 0.29 (0.51)
Ecologia* - . . L
. Comportamiento CP 2 (Alimentacion) 0.04 (-0.14)
Comportamiento**
Comportamiento CP 3 (Caminata) -0.29 (-0.20)
Comportamiento CP 4 (Salto) 0.58 (0.64)

Comportamiento CP 5 (Mov/min) -1.01 (0.60)




Discusion

El principal objetivo de este capitulo fue analizar como los rasgos ecoldgicos y comportamentales
estan relacionados con la morfologia de las especies. En ese sentido, para determinar la significancia
adaptativa de un rasgo morfoldgico es clave entender como este funciona, como su cambio evolutivo
a través de presiones selectivas permite o restringe la habilidad de los organismos para utilizar el
ambiente (Arnold 1983, Losos 1990a). En los capitulos anteriores se ha demostrado la naturaleza
adaptativa y en algun caso convergente de la morfologia (morfotipos) y la ecologia (ecotipos) en los
anolinos de bosques himedos de Colombia, este patrdn sugiere una relacion adaptativa entre algain
rasgo morfologico y el nicho estructural. Dentro del paradigma ecomorfolégico de Garland & Losos
(1994) se propone que las caracteristicas de desempefio locomotor son el enlace entre forma y
ecologia, sumado a las afirmaciones que el desempefio locomotor es crucial para determinar la

adecuacion de un organismos (Miles 2004).

Nuestros resultados soportan fuertemente el paradigma ecomorfoldgico, y los datos evidencian como
la morfologia juega un papel crucial en el uso del habitat y el comportamiento de las especies. En
primer lugar, se detecté como los rasgos relacionados con la forma de la lagartija, independientemente
del tamafio y de la historia filogenética de las especies, estan intimamente ligados con la altura y
diametro de la percha que utiliza la especie. Especificamente las especies de bosques humedos
tropicales muestran una relacién positiva entre el nimero de lamelas con la altura y diametro de la
percha, lo que muestra que anolinos con tendencias mas arboricolas poseen caracteristicas
morfol6gicas claves para escalar y mantenerse asido firmemente en grandes alturas. Esta tendencia
ya habia sido demostrada en estudios anteriores donde se encontrd esta misma relacion (Irschick et

al. 1997, Crandell et al. 2015) para anolinos continentales.

El enlace entre altura de percha y caracteristicas de las lamelas, por lo tanto, debe estar relacionado
con funciones de los rasgos que aumenten la seguridad en la locomocién, como una mayor fuerza de
adherencia, este resultado fue sustentado por el hecho que las especies que mostraron los mayores
valores de fuerza de adherencia también fueron las que utilizaron las perchas més altas y en los
estratos més altos. Asi, especies con alto nimero de lamelas y dedos proporcionalmente méas anchos
son pertenecientes a los ecotipos de tronco (morfotipos MT3), tronco-copa (morfotipos MT7) y
gigantes de copa (morfotipos MT10) los cuales exhiben las alturas de perchas mas altas y usualmente
prefieren los estratos mas altos del bosque. Adicionalmente, en estas especies predomina un tamafio

corporal grande (p. €j. A. latifrons o A. frenatus), se ha documentado que en las partes mas altas del



bosque el estrés hidrico es mayor, y por lo tanto una forma de hacer frente a ese desafio, es
aumentando el tamafio corporal para contrarrestar la desecacion (Losos 2009). Una excepcion son las
especies del ecotipo tronco como A. ortonii, A. pentaprion y A. sulcifrons (morfotipo MT3) que son
pequefias pero que pueden contrarrestar la alta desecacion en las partes altas, bajando a estratos

inferiores donde la temperatura e insolacion son menores.

En segunda instancia, la morfologia se relacion6 con la capacidad de adherencia. Tanto el tamafio
como el area de las lamelas y la longitud de la cola fueron predictores de la fuerza de adherencia. Este
resultado concuerda con lo mencionado anteriormente sobre los desafios que impone vivir en la parte
alta del bosque. No solo el hecho de que el tamafio corporal sea el principal responsable en los
cambios en desempefio locomotor en lagartijas (Huey 1982), sino el hecho de que ser mas grande
requiere también mas fuerza para adherirse, pero también una cola mas larga que sirva de contrapeso
y aumente la seguridad para evitar las caidas durante la locomocién en las ramas y troncos a grandes
alturas; esta funcion de contrapeso ha sido demostrada tanto para el balance del cuerpo durante la

carrera como en los movimientos ondulatorios del cuerpo para la locomocion (Sukhanov 1968).

Si bien existen especies morfoldgicamente parecidas en el continente y que exhiben patas larga y
asimismo que desarrollan altas velocidades (p. ej. A. frenatus, A. granuliceps, A. latifrons y A.
trachyderma) que en teoria se ajustarian a los modelos biomecanicos y a la tendencia encontrada para
los anolinos del Caribe, que predicen una relacion entre patas largas y velocidad maximay aceleracion
(Losos 1990b, Vanhooydonck et al. 2006); esta relacion se encontrd, aunque no de forma
significativa, para las especies de bosques himedos tropicales del continente. A pesar que varias de
las especies estudiadas aqui son morfolégicamente cercanas a las del Caribe y ademas muestran
valores de velocidad comparables, dentro de las especies continentales analizadas no se incluyo
ninguna de patas muy cortas como anolinos de ramitas (especies del morfotipo MT4) y es posible
que las especies analizadas no recojan la suficiente variacion, lo que implica que a pesar que la
relacion positiva entre longitud de las patas y velocidad méaxima fue detectada, esta relacion no fue
estadisdticamente significativa en nuestros analisis (Correlacion Morfologia-Desempefio locomotor

- Variado canonico 2: r =0.76, p =0.20).

Este ultimo factor pudo también afectar la imposibilidad de detectar relaciones entre la morfologia y
la capacidad de salto, no obstante la distancia alcanzada durante el salto responde tanto al tamafio de
la pata como a la masa muscular, de la cual depende la aceleracion durante el despegue (Toro et al.

2004, Toro et al. 2006) se ha demostrado que en general anolinos con patas mas largas tienden a saltar



mas lejos (Losos 1990b, Vanhooydonck et al. 2006). Sumado a lo anterior también se ha confirmado
que los ecomorfos a pesar que muestran pequefias variaciones en la distancia de salto estas no son
significativas, y la relacion significativa entre distancia de salto y tamafio de la pata depende
fuertemente de la inclusion de anolinos de patas cortas como los Anolis de ramitas (Toro et al. 2004).
Es interesante que hasta el momento en ningin bosque humedo tropical de Suramérica se haya
registrado un Anolis de ramita (morfotipo MT4 en el continente), aunque se ha sugerido que este
morfotipo es mantenido en regimenes de depredacion dominados por aves y con pocas serpientes
arboricolas diurnas como en la alta montafia de Suramérica (Capitulo 1 en este mismo documento),
es posible que los regimenes de depredacion en las islas del Caribe sean parecidos, en términos que
los depredadores diurnos son predominantemente aves y pocas son las serpientes netamente

arboricolas diurnas, lo que favoreceria anolinos de este tipo.

En tercera instancia, el comportamiento exhibido por las especies se relacion6 tanto con la morfologia
como con la ecologia, reforzando la idea de una evolucion acoplada entre esos atributos. Con relacién
a la morfologia, las especies con dedos anchos y patas cortas tendieron a saltar mas frecuentemente
gue las que tenian dedos mas delgados y patas largas. La evolucion acoplada entre atributos puede
generar restricciones a las posibilidades que tienen las especies para adaptarse a microhabitats
particulares que requieren una mayor eficiencia de uno u otro atributo. Por ejemplo, los anolinos de
patas cortas ven comprometida la velocidad pero su locomocion es mas segura en perchas mas
delgadas en microhabitats con vegetacion densa donde un predominio de saltos es una locomocion
eficiente (Losos 1990b, Toro et al. 2006). Si bien se encontr6 la misma relacion entre longitud de la
pata y exhibicién de saltos, no fue lo mismo para el tipo de microhabitat ni para el diametro de la
percha, ya que las especies que mas saltaron estuvieron en perchas mas gruesas y en microhabitats
con menor vegetacion, por lo que en este caso la frecuencia de saltos no representa la locomocion
eficiente en microhabitats con vegetacion densa que se ha descrito, para anolinos cuyos microhabitats

son de este tipo (Losos 2009), pero si representa un atributo que exhiben los anolinos de patas largas.

El grado de actividad fue variable entre las especies estudiadas y aunque algunas de ellas fueron muy
activas, la mayoria presenté menos de dos movimientos por minuto y ademas el movimiento méas
frecuente fue el de exploracion. Este tipo de comportamiento, basicamente es una respuesta cautelosa
para evitar la depredacién y solamente incluye movimientos de cabeza mientras la lagartija
permanece estatica. La exploracion se asocid, aparentemente, con el grado de actividad de las aves
en las areas de estudio, se observd que mientras se escuchaban sonidos de aves (p. ej. Trinos o

graznidos) o aleteos, los anolinos aumentaban la frecuencia de exploracion con el objetivo de detectar



al posible depredador. Esta alta inactividad en términos de movimientos de locomocidn, refuerza la
idea que los anolinos de continente son menos activos que los de las islas y apoya las sugerencias de
algunos autores que mencionan que la inactividad es un comportamiento anti depredatorio en especies
del continente (Irschick et al. 1997, Schaad & Poe 2010).

El mayor grado de actividad ocurrié en especies que habitan el borde del bosque o areas con
vegetacion abierta y ademas existié una correlacion positiva significativa entre la altura de la percha
y el estrato del bosque con el grado de actividad (movimientos por minuto). En general, aunque la
mayor relacion se dio con aspectos estructurales del habitat, el estrato del bosque da una idea indirecta
de las caracteristicas térmicosdel microhabitat. Los estratos méas altos del bosque estan sometidos a
una mayor temperatura, menor humedad y por lo tanto mayor desecacién que los estratos mas bajos
del bosque. En ese sentido, las especies que prefieren los bordes y los estratos altos del bosque estan
en microhabitats que aunque mas sometidos a la desecacidn, son térmicamente menos costosos para
la termorregulacién, mientras que la disponibilidad térmica de temperaturas altas es mucho menor en
los estratos herbaceo y rasante, por lo que las especies que usan habitualmente esos estratos habitan

en sitios térmicamente mas costosos.

Un ambiente poco costoso para la termorregulacion favorece el desarrollo y la frecuencia de
diferentes actividades, por ejemplo especies como A. auratus, A. chloris, A. ortonii o A. sulcifrons
ademas de ser muy activas exhiben comportamientos muy variados que incluyen despliegues que rara
vez los muestran las especies del interior del bosque. Por otra parte, ser cauteloso en el interior del
bosque, donde abundan los depredadores, es quizas la estrategia anti depredatoria mas eficiente y es
posible que esta estrategia sea un reflejo de la consecuencia de vivir en un ambiente térmicamente
costoso, que limita los movimientos y la actividad. No obstante, la hip6tesis planteada aqui incluye
dos factores que pueden estar actuando simultdneamente sobre la evolucién de un comportamiento
en los anolinos de bosques himedos, por lo que estudios que controlen ambos factores y determinen
cual de los filtros, disponibilidad térmica o depredacién, son los mayores aportantes en la actividad o
pasividad de los Anolis serdn cruciales para entender la evolucion del comportamiento de estas

lagartijas en el continente.

Finalmente, aunque las relaciones mostradas aqui se basan en una muestra relativamente limitada de
la gran diversidad de anolinos de los bosques himedos tropicales, los resultados son consistentes con
lo realizado anteriormente y con diferentes metodologias (Losos 1990a, Losos 1990b, Losos 1990c,

Irschick et al. 1997), por lo que se demuestra la generalidad de los resultados tanto en el ajuste de



modelos biomecanicos que predicen la relacion forma-desempefio locomotor (p. ej. Losos 1990a)
como en las relaciones entre habitat estructural y la morfologia en las especies del continente que
difieren de las del Caribe (p. €j. Irschick et al. 1997). Esto significa que aunque las radiaciones de
islas y del continente exhiben un patrén similar de diversificacion morfoldgica y ecoldgica, y que esté
patron se haya generado por procesos subyacentes similares, el hecho que existan otros morfotipos,
ecotipos e interacciones ecomorfoldgicas en el continente, sugieren una mayor complejidad en esta

radiacion o por lo menos para las comunidades de anolinos de bosques himedos tropicales.



SINTESIS



La composicion de las comunidades de Anolis de los bosques himedos tropicales del noroeste de
Suramérica se asocia a procesos historicos y ecolégicos relacionados con la orogenia andina y el
intercambio faunistico entre Centro y Suramérica (Glor et al.2001). Estos dos eventos fueron los
responsables de la estructura taxonémica actual de esas comunidades, las cuales se componen de dos
linajes: los clados Dactyloa y “Norops”. Mientras que Dactyloa tiene una historia de diversificacion
mayoritariamente continental (Losos 2009, Castafieda & de Queiroz 2011, Castafieda & de Queiroz
2013), la diversificacion de “Norops” ocurrié mayoritariamente en las islas del Caribe pero también
en el continente (Glor et al. 2001, Nicholson et al. 2005, Losos 2009, Nicholson et al. 2012, Prates
et al. 2015). La diversificacion, por lo menos para los anolinos y otros organismos amazonicos,
ocurrio6 paralelamente con el surgimiento de los Andes y la separacion de los bosques amazdnicos de
los chocoanos desde mediados del Mioceno (Antonelli et al. 2010, Hoorn et al. 2010, Prates et al.
2015). Paralelamente, probablemente también ocurrié la diversificacion de los clados de Dactyloa
que actualmente presentan una distribucion trasandina (p. ej. clados “western” y latifrons, de acuerdo
con Castafieda & de Queiroz 2011). Estos procesos histéricos, se reflejan en la composicién faunistica
actual de las comunidades de bosgques hiimedos tropicales y son quizas los principales responsables

de la alta diversidad beta o alto recambio de especies que exhiben esas comunidades.

No obstante, los procesos anteriores han jugado un rol relativamente menor en la estructuracion
morfol6gica y ecolégica de esas comunidades. En términos generales, la diversidad morfol6gica para
bosques himedos tropicales se resume en ocho morfotipos, de los cuales cuatro (MT1, MT2, MT3y
MTS5) son comunes a las comunidades de bosque himedo tropical, con algunos morfotipos exclusivos
a comunidades de los bosques del Chocé Biogeogréfico y la Amazonia (Figura 4.1). Estos patrones
de semejanza sugieren factores selectivos similares, como la fisionomia de la vegetacion y los
regimenes de depredacién y competencia, que posiblemente han modelado la composicion
morfoldgica de las comunidades de anolinos en cada uno de esos ambientes. La diversificacion
morfoldgica de los anolinos del noroeste de Suramérica evidencid claramente una ruta a través de un
paisaje de picos morfoldgicos adaptativos, mostrando varios de ellos convergentes dentro de la
radiacion continental pero también con los ecomorfos del Caribe (Tabla 4.1), lo anterior indica que
entre el continente y el Caribe posiblemente existen procesos similares a ambas radiaciones. Por otra
parte, los morfotipos al ser definidos con rasgos morfolégicos similares a los ecomorfos del Caribe,
y el hecho de que la evolucion morfoldgica ha sido convergente, deja abierta la posibilidad que ocurra

lo mismo en rasgos ecoldgicos relacionados con la morfologia.
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Figura 4.1 Siluetas de los morfotipos presentes en tres comunidades de anolinos de bosques himedos tropicales
de Colombia estudiados. Las siluetas estan basadas en las medidas promedio de cada morfotipo. Cada

rectangulo incluye la composicion morfoldgica de cada comunidad.

La semejanza entre forma y ecologia se evidencid para las tres comunidades de tal forma que las tres
presentaron la misma estructura ecoldgica; anolinos terrestres, semiarboricolas y arboricolas. En los
tres sitios a pesar de su historia relativamente independiente (como se mencion6 anteriormente) se
han mantenido caracteristicas similares en la estructura de la vegetacién y de los regimenes de
depredacion y competencia. Estos filtros ecoldgicos actuando de manera similar, en los bosques
himedos tropicales del noroeste de Suramérica, han tenido un papel muy importante en la
estructuracion ecologica de las comunidades de anolinos y son los responsables de que se puedan
encontrar al menos siete grupos funcionales (de los ocho descritos en este trabajo) comunes entre

bosques de diferentes localidades (Figura 4.2).
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Figura 4.2. Distribucion horizontal y vertical de los ecomorfos de Anolis presentes en una comunidad de bosque
hamedo tropical de Colombia. El color de los dvalos representa cada ecomorfo: azul - Anolinos de hojarasca,
amarillo -Anolinos de tronco-piso, verde - Anolinos de arbustos de bosque, naranja - Anolinos de hierba y
arbustos, negro - Anolinos de tronco, rojo - Anolinos de tronco-copa del borde del bosque, café - Anolinos de

tronco-copa del bosque, gris - Anolinos gigantes de la copa.

A diferencia de lo sugerido en estudios anteriores, que mencionan que los procesos subyacentes a la
estructuracion ecoldgica podrian ser diferentes en el continente (Irschick et al 1997, Schaad & Poe
2010). Los patrones semejantes para las tres comunidades: baja reparticion de los recursos espaciales
y térmicospero alta reparticion en el alimento, evidenciaron fuertemente que el alimento es un recurso
limitado, y es probablemente por el cual las especies estan compitiendo; ya que a pesar de la posible
mayor disponibilidad de alimento en el continente, también existe una mayor cantidad de
competidores por este recurso como aves y otras especies de lagartijas. Es asi que como en las islas
del Caribe, en el continente la competencia posiblemente haya sido el motor de la diversificacion
ecomorfoldgica de los anolinos, lo que explicaria las semejanzas observadas entre ambas radiaciones

y descritas en este estudio.



Si bien, la morfologia y ecologia mostraron un patron convergente sugiriendo una evolucién
adaptativa, es preciso enmarcar este patron con aspectos funcionales que serian el enlace que
mantendria los rasgos adaptativos a través del tiempo. Dentro de un modelo ecomorfoldgico (Garland
& Losos 1994), el anélisis permitié demostrar la significancia adaptativa de los rasgos morfoldgicos
a través de un enfoque funcional (en términos de desempefio locomotor) para determinar y mantener
la habilidad de las especies para explotar determinados microhdbitats y exhibir ciertos
comportamientos. En ese sentido se demostro, independientemente de la historia filogenética de las
especies, como especies de habito netamente arboricola exhiben més nimero de lamelas, dedos méas
anchos que se reflejan en una mayor fuerza de adherencia, una habilidad primordial para la

locomocion segura y eficiente en troncos y ramas en los estratos mas altos del bosque.

Por otra parte, la velocidad maxima se relacioné positivamente con la longitud de las patas y el
tamafio corporal pero negativamente con el area de las lamelas. Esto significé la relacion de anolinos
de patas largas que usaron preferiblemente perchas anchas o que presentaron un habitat terrestre, por
lo que una mayor velocidad en esos microhabitats, relativamente abiertos, es un mecanismo mucho
mas eficiente que la cripsis para evadir a los depredadores. De la misma forma, la morfologia y la
ecologia se relacionaron con el tipo de comportamiento exhibido por las especies, de tal forma que
especies de patas largas, dedos delgados o que utilizaron microhabitats con alta exposicion solar

fueron las mas activas.

Tabla 4.1. Ecomorfos continentales de bosque himedo tropical, morfotipo, comportamiento y

contraparte ecomorfolégica del Caribe.

ECOMORFO ECOMORFO DEL

CONTINENTAL MORFOTIPO COMPORTAMIENTO CARIBE
Hojarasca MT2 Pasivo &?
Tronco-piso MT5 Pasivo Trunk - ground
Arbustos de bosque MT1 Activo-Pasivo &?
Hierbas-arbustos MT1 Activo Grass - bush
Tronco MT3 Activo Trunk
Tronco-copa del bosque MT3 Pasivo Trunk - crown
Tronco-copa del borde MT7y MT3 Activo Trunk - crown
Gigantes de la copa MT10 Pasivo Crown - giant
Indefinido MT9 &? &?

Finalmente, la naturaleza convergente de la ecologia y la morfologia sustentada dentro de un marco
ecomorfolégico como el utilizado en esta investigacion, permitié la aplicaciéon por lo menos para la
mayoria de especies de bosques humedos tropicales del norte de Suramérica (Tabla 4.1) el concepto

de ecomorfo de Williams (1972): “especies con adaptaciones morfolégicas, nichos y



comportamientos similares pero que no estan necesariamente relacionadas filogenéticamente™; el uso
de este concepto para describir la ecomorfologia de las especies estudiadas es fundamental porque
resume la naturaleza adaptativa de la radiacion de los anolinos pero también la evolucién acoplada
entre la morfologia, la ecologia y el comportamiento, por lo que su aplicabilidad claramente indica
que la radiacion continental de los anolinos de bosques himedos tropicales continentales no ha sido

ajena a este patron evolutivo.
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ANEXOS

Tabla S1. Numero de individuos por especie, promedio (desviacién estandar) de los rasgos morfoldgicos, microhabitat y estrato para diez morfotipos de anolinos
de Colombia. Rasgos morfoldgicos. LRC: longitud rostro cloaca, LC: longitud de la cola, LB: longitud del brazo, LP: longitud de la pata, LT: longitud del tronco,
ANC: ancho de la cabeza, ALC: alto de la cabeza, LAC: largo de la cabeza, NL: nimero de lamelas subdigitales. Microhabitat. B: arbustos, G: hierbas, Gr: piso,

LL: hojarasca, T: troncos, S: semiacuético. Estrato. G: Piso, H: Herbaceo, U: Sotobosque, C: Dosel.

MORFOTIPO ESPECIE N RLC LC LB LP LT ANC ALC LAC NL MICROHABITAT ~ ESTRATO FUENTE

1 A. antonii 17 46.4(0.8) 98.8(3.1) 18.9(0.4) 33.7(0.7) 19.4(0.4) 6.9(0.2) 5.5(0.2) 13.6(0.2) 15.9(0.2) B H-U Castro-Herrera & Ayala, manuscrito

1 A. auratus 31 46(1.2) 108.2(5.1)  18.7(0.4) 335(0.8) 20.1(0.5) 6.2(0.1) 5.1(0.2) 12.9(0.3) 15.4(0.2) G-B H-U Irschick et al. 1997

1 A. fuscoauratus 36 43.2(0.5) 81.1(1.9) 16.8(0.6) 31.7(0.6) 19.6(0.5) 6.1(0.1)  4.9(0.1) 12.2(0.1) 15.4(0.1) B-T H-U Vitt et al. 2003a

1 A. maculiventris 31 43(0.4) 82(1.7) 18.1(0.2) 33.1(0.4) 19.2(0.3) 5.8(0.1)  4.8(0.1) 11.8(0.1) 16.6(0.2) B-T H-U Castro-Herrera, 1988

1 A. mariarum 8 50.3(1.8) 96.1(4.9) 19.6(0.6) 34.6(1) 21.4(09) 7.5(0.2) 6.1(0.2) 14.2(0.5) 16.8(0.2) B H Castro-Herrera & Ayala, manuscrito

1 A. peraccae 1 37.4(0) 70.5(0) 15.8(0) 24(0) 17.2(0) 5.4(0) 4.5(0) 10.7(0) 18(0) T H-U Miyata, 2013

1 A. tolimensis 16 47.4(0.6) 95.5(2.4) 18.6(0.3) 32.9(0.6) 19.1(0.5) 6.9(0.1) 59(0.2) 13.9(0.2) 16.9(0.2) B-T H-U Ardila_Mfir,in' Hemandez-Ruz &
Gaitan-Reyes, 2008

1 A. umbrivagus 1 40.6(0) 87.1(0) 13.4(0) 243(0)  18.2(0) 6.1(0) 4.8(0) 12.9(0) 18(0) - - -

1 Anolis sp 5  355(2.5) 66.9(6.2) 14.400.6)  27(0.6) 16.4(15) 5.4(0.2)  4(0.2)  10.4(0.5) 15.7(0.3) B-T H-U R.A Moreno-Arias, datos no pub.

2 A. gaigei 31 47.6(0.7) 92.8(4) 20.6(0.4) 39.5(0.6) 20.2(0.4) 6.2(0.2) 6.6(0.2) 13.7(0.2) 16.5(0.1) - - -

2 A. gracilipes 1 47.6(0) 99.3(0) 20.4(0) 39.3(0) 19.6(0) 6.6(0) 5.8(0) 13.3(0) 14(0) LL-B G-H Arteaga, 2013b

2 A. granuliceps 23 43.1(1) 74.9(1.9) 19.9(05)  37(0.8) 185(0.6) 6.3(0.1)  4.9(0.1) 11.8(0.2) 14.8(0.1) LL-B G-H Castro-Herrera, 1988

2 A. macrolepis 3 50.9(4.9) 80(10.5) 20(1.9) 39(3.6) 233(23) 7.2(00.7) 6.3(04) 13.1(0.8) 16(0) S G-H Castro-Herrera, 1988

2 A. notopholis 66  46.4(0.3) 98.5(1.2) 21.6(0.2)  41(0.5) 19.4(0.2) 7.5(0.1)  6.3(0.1) 13.8(0.1) 13.9(0.1) LL-B G-H Castro-Herrera, 1988

2 A. trachyderma 20 47.7(0.9) 90(3.6) 21.7(05) 41.7(008) 21.5(0.6) 6.8(0.1) 5.3(0.1) 125(0.2) 16.3(0.3) LL-B G-H Vitt et al. 2002

2 A. tropidogaster 53 47.2(0.6) 84.5(2.2) 20.7(0.5) 40.5(0.5) 19.9(0.3) 6.8(0.1)  6.3(0.1) 13.9(0.2) 15.8(0.2) - - -

2 A. vicarius 2 37.6(9.8) 38.2(0) 155(4.7)  32(10.6) 159(3.8) 5.7(0.6) 4.4(0.7) 11.3(2) 16.5(0.5) - - -

3 A. anchicayae 7 499(23)  129(13.9) 21.4(1.4) 36.9(25) 23(1.5)  6.8(0.4) 5(0.2) 14(0.6)  18.5(0.3) T u-C Castro-Herrera, 1988

3 A. chloris 35  52.8(0.5) 106(2.4) 246(0.3) 37.5(0.5) 235(0.3) 7.2(0.1) 5.8(0.1) 14.5(0.2) 18(0.2) T uU-C Castro-Herrera, 1988



A. ortonii 8  45.3(1.4) 70.7(3) 18.9(0.5) 28.7(1) 19.6(0.6) 6.7(0.2) 53(0.2) 12.6(0.2) 19(0) T uU-C Avila-Pires, 1995

A. pentaprion 1 50.7(0) 76.7(0) 23.9(0) 37.700)  23.6(0) 8.2(0) 5.7(0) 12(0) (0) - - -

A. ruizii 2 52(3.7) 112.7(16.8) 18.5(1) 30.3(1) 21.6(0) 7(0.5) 6.3(0.7)  15.6(0.7) 21(1) - - -

A. sulcifrons 21 545(1.2) 83.4(2.9) 22.3(0.6) 345(1) 22.8(0.6) 82(0.1) 6.3(0.2) 156(0.3) 20(0.2) T uU-C R.A Moreno-Arias, datos no pub.
A. calimae 1 57.3(0) 93.9(0) 19.9(0) 31.9(0) 25.9(0) 8.4(0) 7.7(0) 16.8(0) 17(0) B U Castro-Herrera & Ayala, manuscrito
A. euskalerriari 1 53.4(0) 57.9(0) 18(0) 23.1(0) 24.2(0) 6.9(0) 6.1(0) 13.2(0) 23(0) B U Barros, Williams,& Viloria, 1996
A. heterodermus 64 69(1.1) 94.1(2.1) 24.1(0.4) 31.7(0.5) 31.1(0.6) 10.1(0.2) 8.9(0.2) 20.1(0.3)  21(0.3) B U Moreno-Arias et al. 2014

A. menta 1 49.3(0) 90.1(0) 15.4(0) 25.5(0) 20.1(0) 6.8(0) 6.2(0) 15.1(0) 20(0) - - -

A. nicefori 11 54.4(2.4) 65.4(4.4) 16.5(0.8)  21.9(0.9) 245(1.3) 7.4(0.3) 6.9(0.2) 155(0.5) 18.4(0.2) B U R. A Moreno-Arias, pers. obs 2006
A. solitarius 12 47.4(0.7) 74.7(5.8) 15.7(0.3)  26.3(0.3) 20.2(0.2) 6.9(0.1) 5.9(0.1) 14.7(0.3) 17.8(0.3) - - -

A. bombiceps 5  632(25) 113.3(2.6)  31.2(1.3) 56.3(1.7) 26.9(1.7) 9.5(0.6) 7.6(0.4) 16.1(0.7) 15.8(0.4) - - -

A. lynchi 2 57.6(0.8) 110.6(4.1) 242(0.1) 47.2(22) 24.4(1.3) 8.1(0.2) 6.8(0.3) 14.9(0.4) 18(0) S G-H-U Castro-Herrera & Ayala, manuscrito
A. lyra 4 591(3.9) 126.3(5.1) 20.4(7)  48.3(26) 26.9(2.3) 9.4(0.4) 7(0.2) 17.5(1)  19.3(0.5) T-Gr G-H-U Castro-Herrera, 1988; Poe et al, 2009
A. poecilopus 7 58.4(1.4) 109.1(1.9) 27(1.1) 475(2.5) 25.4(0.4) 8.4(0.4) 6.8(0.3) 15.8(0.4) 17.1(0.4) S G-H-U Campbell, 1973

A. rivalis 8  527(2.7) 85.3(7.3) 247(13) 427(1.8) 22.9(1.1) 7.6(0.3) 6.1(0.3) 14.2(0.6) 16.4(0.5) S G-H-U Williams, 1984

A. scypheus 32 55.3(1.3) 123.7(3.2) 26.3(0.6) 45.9(1.2) 23.1(0.6) 8.3(0.2) 6.9(0.2) 14.5(0.3) 16.6(0.2) T-Gr G-H-U Vitt et al. 2001

A. vittigerus 7 60.6(2.8) 135.2(8.1) 25(0.8) 47(1.6)  25.9(0.7) 9.2(0.3)  6.9(0.3) 16(0.5)  18.3(0.2) T-Gr G-H-U Poe et al. 2009

A. aequatorialis 5 835(38) 220.5(26.3) 41.2(2.2) 76.4(3.3) 37.7(1.4) 11.8(0.5) 9.9(0.5) 21.8(0.8) 20.4(0.4) B U Arteaga, 2013

A. danieli 4 815(47) 242.3(11.2) 336(2) 60.7(3.9) 35.8(22) 12.8(0.6) 10.9(0.5) 23.8(0.8) 22.3(0.9) T U Williams, 1988

A. fasciatus 2 68(2.1) 150(7.5) 31(0.2)  53.1(0.4) 29.8(1.2)  9(0.5) 6.9(0.2) 16.7(0.7) 22.5(0.5) - - -

A. fitchi 1 70.2(0) 140.5(0) 30.2(0) 57.7(0) 32.7(0) 10.4(0) 7.9(0) 18.7(0) 23(0) - - -

A. megalopithecus 4 79(1.4) 212.5(3) 25.1(85)  63.7(1) 34.2(16) 11.50) 10.3(0.1) 21.7(0.4)  21(0.6) - - -

A. ventrimaculatus 77 71.1(0.6) 187.6(4.3) 30.5(0.2) 61.6(0.4) 30.5(0.3) 9.9(0.1) 8.3(0.1) 19(0.2) 19.1(0.1) B U Castro-Herrera & Ayala, manuscrito
A. lamari 1 58.2(0) 133.8(0) 20.8(0) 39.6(00)  25.4(0) 8.4(0) 6.7(0) 16.8(0) 27(0) - - -

A. punctatus 3 68.9(5.3) 111.7(11.2) 28.2(2) 49.4(3.3) 31.6(1.7) 10(0.5) 8.3(0.7) 19.3(1.2) 28(0) T C Vitt et al. 2003

A. transversalis 6  713(1.8)  129.9(4.4) 28.9(1)  51.4(1.7) 34.6(1.1) 10(04) 85(0.4) 18.6(0.6)  23(0) T c Vitt et al. 2003

A. vaupesianus 2 66.4(8.6) 125.2(10.8) 27.8(4.3) 46.4(5.7) 29.7(4.3)  9(0.5) 7.4(0.8) 18.3(1.9) 24.5(1.5) T u-C Williams, 1982

A. antioquiae 1 79.7(0) 178.5(0) 31(0) 55.7(0)  32.4(0)  115(0)  10.4(0)  21.1(0) 20(0) B H-U Williams, 1985

A. biporcatus 4 822(29) 1935(7.8)  30.5(1.2)  48.1(1) 35.4(0.4) 13.2(0.5) 11.2(0.4) 23.1(0.7)  25(0.6) B-T u-C Castro-Herrera, 1988



8 A. chocorum 4 758(3.1) 177.8(13.8)  30.4(1.4) 55(1.6) 33(1.5) 11.3(0.7)  9.2(0.5) 21.2(1)  19.8(0.5) T C Castro-Herrera, 1988

8 A. huilae 12 724(23) 152.7(5.3)  27.6(09) 47.3(1.7) 30.4(1)  10(0.3)  8.4(0.2) 19.9(0.6) 20.8(0.3) T u-C Williams, 1982

8 A. maculigula 21 99.5(2) 197.7(7.4) 39.6(0.8) 68.5(1) 43.2(1.1) 13.8(0.3) 11.9(0.3) 25(0.5) 22.1(0.2) S U Williams, 1984

9 A. fraseri 1 116.5(0) 216.5(0) 41.9(0) 67(0) 55.7(0) 17.3(0) 14.5(0) 30.4(0) 22(0) T U-C Castro-Herrera & Ayala, manuscrito
9 A. mirus 4 96.5(4.8)  197.9(13.2) 36.1(3.6) 62.4(3.8) 42.4(21) 15.2(1) 12.6(0.5) 285(1.2) 12.8(0.3) B U Castro-Herrera & Ayala, manuscrito
9 A. onca 8 86.7(3.1) 159.5(9.2) 36(1.3) 54.9(2.3) 37.2(1.1) 14.2(0.7) 12.1(0.6) 24.1(0.8) 15.6(0.2) Gr-B H Castro-Herrera & Ayala, manuscrito
10 A. apollinaris 13 94.6(2.4) 237.5(14) 37.8(0.9) 70.4(1.6) 41.4(2.7) 14.2(0.4) 11.9(0.3) 26.6(0.7) 26.4(0.4) - - -

10 A. eulaemus 1 95.6(0) 209.1(0) 49.6(0) 75.5(0) 41.7(0) 13.1(0) 10.6(0) 24.8(0) 22(0) - - -

10 A. frenatus 12 114.4(2.6)  227.7(6.4) 56.1(2.6) 92.3(1.8)  52.3(1) 17(0.4)  13.5(0.4) 29.7(0.6) 26.6(0.3) T C Losos et al. 1991; Irschick et al. 1997
10 A. latifrons 11 1085(4.9) 235.2(9.3)  52.6(2.8) 90.7(4.8) 48(2.3) 17.5(0.7) 15(0.7)  29(1.7)  23.8(0.4) T c Castro-Herrera, 1988

10 A. princeps 7 119.7(55)  255(10.9) 585(1.8)  101(3.8) 55.1(21) 17.7(0.7) 14.6(0.6) 30.6(1.2) 24.6(0.4) T C Castro-Herrera & Ayala, manuscrito




Tabla S2. Numero de acceso de GenBank de las secuencias utilizadas para construir la filogenia de los

anolinos continentales colombianos

Especies

NUmero de acceso a Genbank

. aequatorialis

. auratus

. biporcatus

. bombiceps

. calimae

. chloris

. chocorum

. danieli

. euskalerriari
fitchi
fraseri
frenatus

. fuscoauratus

A

A

A

A

A

A

A

A

A

A.

A.

A.

A

A. heterodermus
A. huilae

A. maculigula
A. nicefori

A. onca

A. ortonii

A. peraccae

A. poecilopus
A. princeps

A. punctatus

A. nitens

A. trachyderma
A. transversalis
A. tropidogaster
A.

ventrimaculatus

IN112662.1
DQ377354.1
AF294286.1
IN191570.1
N112669.1
IN112672.1
IN112674.1
IN112677.1
IN112679.1
IN112681.1
IN112684
IN112685.1
AF337787.1
AY?296144.1
IN112691.1
IN112698.1
AF055948.2
DQ377356.1
AF337794.1
IN112701.1
AY909771.1
IN112706.1
AF337771.1
AF337804.1
AF337785.1
IN112711.1
AY909782.1
IN112713.1




Tabla S3. Comparacién por pares de especies de los valores de traslape de nicho en los ejes térmico, espacial,
alimenticio (tamafio corporal) y traslape de nicho total, para tres comunidades de anolinos de bosque himedo
tropical de Colombia. En paréntesis la desviacién estandar y en negrita los pares de especies con nicho diferente

conunap<0.01.

CHoCO
A. chloris A granuliceps A. latifrons A. maculiventris  A. vittigerus
Térmico A. anchicayae 0.16(0.22) 0.73(0.05) 0.97(0.04) 0.58(0.28) 0.97(0.05)
A. chloris * 0.12(0.17) 0.13(0.18) 0.46(0.11) 0.13(0.18)
A. granuliceps * 0.76(0.01) 0.54(0.10) 0.76(0.01)
A. latifrons * 0.55(0.24) 1.00(0.00)
A. maculiventris * 0.55(0.24)
Espacial A. anchicayae 0.51(0.14) 0.41(0.31) 0.75(0.21) 0.63(0.20) 0.52(0.26)
A. chloris * 0.24(0.12) 0.58(0.17) 0.48(0.19) 0.37(0.12)
A. granuliceps * 0.29(0.22) 0.48(0.11) 0.43(0.21)
A. latifrons * 0.58(0.19) 0.42(0.26)
A. maculiventris * 0.50(0.21)
Alimenticio A. anchicayae 0.47(0.00) 0.53(0.00) 0.01(0.00) 0.46(0.00) 0.47(0.00)
A. chloris * 0.21(0.00) 0.00(0.00) 0.09(0.00) 0.38(0.00)
A. granuliceps * 0.00(0.00) 0.74(0.00) 0.20(0.00)
A. latifrons * 0.00(0.00) 0.09(0.00)
A. maculiventris * 0.10(0.00)
Total A. anchicayae 0.42(0.21) 0.50(0.27) 0.71(0.34) 0.60(0.19) 0.63(0.29)
A. chloris * 0.21(0.13) 0.39(0.30) 0.42(0.20) 0.31(0.16)
A. granuliceps * 0.37(0.31) 0.53(0.14) 0.48(0.25)
A. latifrons * 0.50(0.27) 0.52(0.37)
A. maculiventris * 0.46(0.24)
MAGDALENA
A. auratus A. frenatus A. sulcifrons A. tropidogaster  A. vittigerus
Térmico Anolis sp 0.51(0.34) 0.52(0.39) 0.64(0.16) 0.93(0.08) 0.60(0.50)
A. auratus * 0.04(0.05) 0.75(0.01) 0.46(0.26) 0.16(0.22)
A. frenatus * 0.17(0.23) 0.58(0.31) 0.88(0.18)
A. sulcifrons * 0.59(0.07) 0.29(0.41)
A. tropidogaster * 0.66(0.41)
Espacial Anolis sp 0.39(0.23) 0.42(0.19) 0.33(0.31) 0.56(0.19) 0.39(0.22)
A. auratus * 0.17(0.09) 0.15(0.11) 0.34(0.19) 0.17(0.14)
A. frenatus * 0.60(0.24) 0.39(0.17) 0.44(0.22)
A. sulcifrons * 0.26(0.24) 0.36(0.21)
A. tropidogaster * 0.46(0.29)
Alimenticio Anolis sp 0.41(0.00) 0.00(0.00) 0.16(0.00) 0.32(0.00) 0.03(0.00)
A. auratus * 0.00(0.00) 0.50(0.00) 0.82(0.00) 0.27(0.00)
A. frenatus * 0.00(0.00) 0.00(0.00) 0.00(0.00)
A. sulcifrons * 0.43(0.00) 0.72(0.00)
A. tropidogaster * 0.20(0.00)
Total Anolis sp 0.42(0.22) 0.39(0.27) 0.39(0.30) 0.62(0.26) 0.40(0.31)
A. auratus * 0.12(0.11) 0.34(0.29) 0.43(0.24) 0.18(0.14)
A. frenatus * 0.42(0.33) 0.39(0.25) 0.50(0.33)
A. sulcifrons * 0.36(0.24) 0.39(0.26)
A. tropidogaster * 0.48(0.30)

AMAZONAS



A. ortonii A. punctatus A. trachyderma A. transversalis
Térmico A. fuscoauratus 0.39(0.43) 0.77(0.09) 0.50(0.20) 0.33(0.34)
A. ortonii * 0.63(0.33) 0.54(0.28) 0.63(0.51)
A. punctatus * 0.57(0.12) 0.40(0.02)
A. trachyderma * 0.83(0.14)
Espacial A. fuscoauratus 0.31(0.32) 0.35(0.34) 0.51(0.05) 0.54(0.24)
A. ortonii * 0.61(0.34) 0.15(0.19) 0.27(0.37)
A. punctatus * 0.13(0.11) 0.36(0.36)
A. trachyderma * 0.22(0.11)
Alimenticio A. fuscoauratus 0.73(0.00) 0.00(0.00) 0.40(0.00) 0.00(0.00)
A. ortonii * 0.05(0.00) 0.60(0.00) 0.00(0.00)
A. punctatus * 0.09(0.00) 0.64(0.00)
A. trachyderma * 0.00(0.00)
Total A. fuscoauratus 0.38(0.33) 0.41(0.31) 0.50(0.09) 0.47(0.33)
A. ortonii * 0.54(0.35) 0.30(0.28) 0.33(0.39)
A. punctatus * 0.24(0.23) 0.41(0.29)
A. trachyderma * 0.38(0.34)




Tabla S4. Comparacion por pares de especies de los valores de traslape de nicho en los ejes térmico, espacial, alimenticio (tamafio corporal) y traslape de nicho

total, para las especies de anolinos de bosque humedo tropical de Colombia. En paréntesis la desviacion estandar y en negrita los pares de especies con nicho

diferente con una p < 0.01. anc: A. anchicayae, Asp: Anolis sp., aur: A. auratus, chl: A. chloris, fre: A. frenatus, fus: A. fuscoauratus, gra: A. granuliceps, lat: A.

latifrons, mac: A. maculiventris, ort: A. ortonii, pun: A. punctatus, sul: A: sulcifrons, trac: A. trachyderma, tran: A. transversalys, tro: A. tropidogaster, vit: A.

vittigerus.
TERMICO
Asp aur chl fre fus gra lat mac ort pun sul trac tran tro vit
anc  0.68(0.3) 0.19(0.3) 0.15(0.2) 0.85(0.2) 0.40(0.4) 0.73(0.0) 0.97(0.0) 057(0.3) 0.71(0.4) 0.47(0.1) 0.32(0.5) 0.83(0.1) 0.93(0.1) 0.63(0.4) 0.97(0.0)
Asp 051(0.0) 0.47(0.1) 0.53(0.1) 0.72(0.1) 0.650.1) 0.66(0.3) 0.81(0.1) 0.49(0.0) 0.79(0.2) 0.64(0.1) 0.78(0.1) 0.61(0.2) 0.85(0.1) 0.66(0.3)
aur 0.84(0.1) 0.04(0.1) 0.78(0.2) 0.16(0.1) 0.16(0.2) 0.62(0.0) 048(0.7) 0.72(0.2) 0.750.0) 0.28(0.0) 0.12(0.2) 0.46(0.3) 0.16(0.2)
chl 0.00.00(0.0) 0.68(0.1) 0.12(0.2) 0.13(0.2) 0.45(0.1) 0.44(0.6) 0.68(0.1) 0.83(0.2) 0.25(0.0) 0.08(0.1) 0.42(0.3) 0.13(0.2)
fre 0.25(0.2) 0.88(0.2) 0.88(0.2) 0.42(0.1) 056(0.6) 0.32(0.1) 0.17(0.2) 0.75(0.0) 0.92(0.1) 0.58(0.3) 0.88(0.2)
fus 0.37(0.1) 0.38(0.4) 0.78(0.2) 0.39(0.4) 0.77(0.1) 0.85(0.1) 0.50(0.2) 0.33(0.3) 0.67(0.1) 0.38(0.4)
gra 0.76(0.0) 0.54(0.1) 0.44(05) 0.44(0.3) 0.29(0.1) 0.87(0.1) 0.80(0.0) 0.70(0.1) 0.76(0.0)
lat 055(0.2) 0.68(0.5) 045(0.1) 0.29(04) 0.86(0.2) 096(0.1) 0.66(0.4) 1.00.00(0.0)
mac 0.51(0.2) 0.77(0.0) 0.62(0.3) 0.67(0.0) 050(0.2) 0.70(0.1) 0.55(0.2)
ort 0.63(0.3) 0.39(0.5) 0.54(0.3) 0.64(0.5) 0.34(0.0) 0.68(0.5)
pun 0.76(0.2) 057(0.1) 0.40(0.0) 0.71(0.4) 0.45(0.1)
sul 0.41(0.2) 0.25(0.4) 0.58(0.1) 0.29(0.4)
trac 0.84(0.1) 0.80(0.2) 0.86(0.2)
tran 0.67(0.4) 0.96(0.1)
tro 0.66(0.4)
vit
ESPACIAL
Asp aur chl fre fus gra lat mac ort pun sul trac tran tro vit
anc  053(0.2) 0.16(0.0) 0.62(0.1) 0.89(0.2) 0.40(0.3) 0.19(0.3) 0.93(0.2) 0.49(0.2) 046(0.3) 0.60(0.1) 0.80(0.2) 0.150.2) 0.56(0.3) 0.33(0.2) 0.56(0.3)
Asp 0.34(0.2)  0.48(0.4) 0.43(0.2) 0.73(0.1) 031(0.2) 0.60(0.3) 058(0.2) 0.31(0.3) 045(0.3) 0.34(0.3) 0.350.2) 0.67(0.2) 0.53(0.2) 0.31(0.2)
aur 0.14(0.1) 0.13(0.1) 0.33(0.2) 0.38(0.2) 0.18(00.1) 046(0.2) 0.14(0.1) 0.14(0.1) 0.13(0.1) 0.49(0.2) 0.18(0.1) 0.27(0.2) 0.20(0.1)



chl 0.65(0.2) 0.35(0.2) 0.19(0.1) 0.68(0.2) 0.37(0.2) 0.83(04) 097(02) 0.82(0.3) 0.08(0.1) 056(0.3) 0.14(0.2) 0.44(0.1)
fre 0.3(0.2) 0.19(0.1) 0.83(0.2) 0.41(0.2) 049(0.3) 0.63(0.2) 0.83(0.2) 0.15(0.1) 0.46(0.2) 0.26(0.2) 0.56(0.2)
fus 0.46(0.1) 0.47(0.2) 0.73(0.2) 0.34(0.3) 0.35(0.2) 0.22(0.3) 0.49(0.1) 067(0.2) 0.66(0.2) 0.44(0.3)
gra 0.19(0.2) 058(0.1) 0.17(0.3) 0.9(0.1) 0.19(0.3) 0.74(0.3) 0.19(0.1) 0.31(0.2) 0.44(0.2)
lat 0.53(0.2) 051(0.3) 0.65(0.2) 0.74(0.1) 0.150.2) 0.63(0.3) 0.34(0.2) 0.56(0.3)
mac 0.35(0.3) 0.37(0.2) 0.33(0.2) 059(0.1) 0.51(0.2) 0.56(0.1) 0.60(0.2)
ort 0.86(0.3) 0.65(0.4) 0.13(0.2) 0.61(0.4) 0.17(0.3) 0.42(0.3)
pun 0.79(0.3) 0.08(0.1) 058(0.4) 0.14(0.2) 0.44(0.1)
sul 0.08(0.2) 0.38(0.2) 0.14(0.2) 0.44(0.2)
trac 0.15(0.1) 0.38(0.2) 0.45(0.3)
tran 0.47(0.3) 0.46(0.2)
tro 0.48(0.3)
vit
ALIMENTICIO
Asp aur chl fre fus gra lat mac ort pun sul trac tran tro vit

anc  0.2500.0) 0.72(0.0) 0.47(0.0) 0.00(0.0) 0.48(0.0) 053(0.0) 0.01(0.0) 0.46(0.0) 0.69(0.0) 0.28(0.0) 0.63(0.0) 0.60(0.0) 0.08(0.0) 0.66(0.0) 0.46(0.0)
Asp 0.41(0.0)  0.06(0.0) 0.00(00.0) 0.37(0.0) 0.48(0.0) 0.00(0.0) 0.34(0.0) 0.33(0.0) 0.01(0.0) 0.16(0.0) 0.21(0.0) 0.00(0.0) 0.32(0.0) 0.06(0.0)
aur 0.51(0.0) 0.00(0.0) 0.45(0.0) 057(0.0) 0.0(0.0) 0.43(0.0) 0.66(0.0) 0.11(0.0) 0.50(0.0) 0.64(0.0) 0.01(0.0) 0.82(0.0) 0.29(0.0)
chl 0.00(00.0) 0.09(0.0) 0.21(0.0) 0.00(0.0) 0.09(0.0) 0.28(0.0) 0.17(0.0) 058(0.0) 0.39(0.0) 0.02(0.0) 0.48(0.0) 0.40(0.0)
fre 0.00(0.0) 0.00(0.0) 0.76(0.0) 0.00(0.0) 0.00(0.0) 0.00(0.0) 0.00(0.0) 0.00(0.0) 0.00(0.0) 0.00(0.0) 0.00(0.0)
fus 0.72(0.0) 0.00(0.0) 0.82(0.0) 0.73(0.0) 0.00(0.0) 0.19(0.0) 0.40(0.0) 0.00(0.0) 0.44(0.0) 0.06(0.0)
gra 0.00(0.0) 0.74(00.0) 0.66(0.0) 0.06(0.0) 0.32(0.0) 0.42(0.0) 0.00(0.0) 0.51(0.0) 0.18(0.0)
lat 0.00(00.0) 0.00(0.0) 0.12(0.0) 0.01(0.0) 0.00(0.0) 0.09(0.0) 0.00(0.0) 0.09(0.0)
mac 0.62(0.0) 0.01(0.0) 0.20(0.0) 0.34(0.0) 0.00(0.0) 0.40(0.0) 0.08(0.0)
ort 0.05(0.0) 0.35(0.0) 0.61(0.0) 0.00(0.0) 0.66(0.0) 0.19(0.0)
pun 0.35(0.0) 0.09(0.0) 0.64(0.0) 0.06(0.0) 0.56(0.0)
sul 0.36(0.0) 0.10(0.0) 0.43(0.0) 0.69(0.0)
trac 0.00(0.0)  0.74(0.0) 0.23(0.0)
tran 0.00(0.0) 0.31(0.0)



tro 0.22(0.0)
vit
TOTAL
Asp aur chl fre fus gra lat mac ort pun sul trac tran tro vit

anc  0.49(0.2) 0.24(0.2) 0.42(0.2) 0.68(0.3) 0.48(0.3) 0.50(0.3) 0.71(0.3) 0.60(0.2) 0.57(0.3) 0.47(0.1) 0.64(0.3) 0.44(0.3) 0.48(0.4) 0.50(0.3) 0.62(0.3)
Asp 0.42(0.2) 0.36(0.3) 0.39(0.2) 0.61(0.2) 0.50(0.2) 0.41(0.3) 0.58(0.2) 0.32(0.2) 0.40(0.4) 0.38(0.3) 0.50(0.2) 0.43(0.3) 0.59(0.2) 0.42(0.3)
aur 0.36(0.3) 0.12(0.1) 0.46(0.3) 0.32(0.2) 0.14(0.1) 043(0.2) 0.29(0.3) 0.28(0.3) 0.34(0.3) 0.40(0.2) 0.14(0.1) 0.43(0.2) 0.19(0.1)
chl 0.39(04) 041(0.3) 0.21(0.1) 0.39(0.3) 0.42(0.2) 0.51(04) 0.65(0.3) 0.64(0.2) 0.21(0.1) 0.27(0.3) 0.33(0.2) 0.31(0.2)
fre 0.32(0.2) 0.39(0.3) 0.72(0.2) 0.49(0.3) 0.41(0.4) 0.44(0.3) 0.42(0.3) 0.33(0.3) 0.45(0.4) 0.40(0.3) 0.52(0.3)
fus 0.42(0.2) 0.38(0.3) 0.73(0.2) 0.38(0.3) 0.41(0.3) 0.47(0.3) 051(0.1) 0.42(0.3) 0.63(0.2) 0.39(0.3)
gra 0.37(0.3) 0.53(0.1) 0.38(0.3) 0.29(0.2) 0.32(0.2) 0.61(0.3) 0.28(0.3) 0.48(0.2) 0.46(0.2)

lat 0.50(0.3) 0.48(0.4) 0.47(0.2) 0.51(0.3) 0.34(0.4) 0.48(0.4) 0.37(0.3) 0.52(0.4)
mac 0.46(0.3) 0.47(0.3) 047(0.2) 051(0.2) 0.38(0.3) 0.57(0.1) 0.48(0.3)
ort 0.54(04) 0.46(0.4) 0.3(0.3) 0.33(04) 0.3(0.3) 0.38(0.3)
pun 0.58(0.3) 0.24(0.2) 0.41(0.3) 0.35(0.3) 0.39(0.1)
sul 0.26(0.2) 0.27(0.2) 0.36(0.2) 0.40(0.3)
trac 0.35(0.3) 0.58(0.2) 0.51(0.3)
tran 0.44(0.3) 0.46(0.4)
tro 0.49(0.3)




