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Resumen

En el presente estudio, los nichos trofico y bioclimatico de Liolaemus annectens y
L. etheridgei son evaluados. Ambas especies se distribuyen en la region andina del
sur del Perd. La comparacion interespecifica del nicho tréfico revel6 a Lygaeidae
(Hemiptera) como presa fundamental de L. etheridgei, mientras que las presas
fundamentales en la dieta de L. annectens fueron larvas de Lepidoptera, Araneae,
Curculionidae (Coleoptera) y Lygaeidae. Asimismo, se observé un importante
consumo de material vegetal en ambas especies, por lo que pueden considerarse
omnivoras. Ambas especies presentaron una baja amplitud de nicho tréfico, con
una tendencia especialista de consumo de presas, y un bajo solapamiento de nicho
trofico. En cuanto al nicho Grinnelliano, la evaluacién y comparacién de modelos
de nichos ecoldgicos, permitieron identificar las areas de mayor idoneidad para la
sobrevivencia de estas especies. Estas se encuentran en areas de Arequipa, Mo-
quegua y Tacna para L. etheridgei y en Arequipa, Puno, y Cusco para L. annectens.
Ambas especies mostraron una baja superposicion de nicho ecolégico, rechazando
la hipdtesis de que ocupan nichos idénticos.

Abstract

In the present study, the trophic and bioclimatic niches of Liolaemus annectens
and L. etheridgei are evaluated. Both species are distributed in the Andean region
of southern Peru. Interspecific comparison of the trophic niche revealed Lygaeidae
(Hemiptera) as a fundamental prey for L. etheridgei, while the fundamental preys in
the diet of L. annectens were Lepidoptera larvae, Araneae, Curculionidae (Coleop-
tera), and Lygaeidae. Additionally, a significant consumption of plant material was
observed in both species, indicating an omnivorous diet. Both species exhibited a
narrow trophic niche breadth, with a specialist tendency in prey consumption and
low trophic niche overlap. Regarding the Grinnellian niche, evaluation and com-
parison of ecological niche models allowed the identification of areas of highest
suitability for the survival of these species. These include some areas in Arequipa,
Moquegua and Tacna for L. etheridgei, and some areas in Arequipa, Puno and Cusco
for L. annectens. Both species showed low ecological niche overlap, rejecting the
hypothesis of identical niches.
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SALAS-YBANEZ ET AL.

Introduccion

El nicho ecolégico es considerado como un espa-
cio n dimensional donde cada dimensién representa la
respuesta de una especie hacia una variable (bi6tica o
abidtica), que afecta su rendimiento en un determinado
instante de tiempo (Hutchinson 1957). Asimismo, entre
los aspectos mas importantes del nicho se encuentra la
dimensién tréfica, que se refiere a la utilizacién de re-
cursos alimenticios y refleja la posicién funcional de una
especie en una red alimentaria, identificando cémo ad-
quiere energia de los canales de produccién disponibles
(Cohen 1977, Lesser et al. 2020). Los estudios de ecolo-
gia tréfica nos brindan informacién que permite cono-
cer el rol de las especies en la comunidad, su fisiologia,
comportamiento; asi como sus interacciones con otras
especies (Cuevas & Martori 2007, Lunghi et al. 2022). En
los lagartos, el consumo de distintas categorias tréficas
puede estar influenciado por una serie de factores que
pueden ser extrinsecos (abundancia de recursos alimen-
tarios, depredacion, competencia, estructura del habitat)
(Vitt & Pianka 2007, Vidal & Labra 2008), intrinsecos
(ontogenia, estado reproductivo, sexo, preferencias die-
téticas, capacidades sensoriales) y factores filogenéticos
(modo de forrajeo, limitaciones fisiolégicas, biomecanica
de las estructuras de alimentacion, etc.) (Vitt & Pianka
2007, Vidal & Labra 2008, Vitt & Caldwell 2013). En ge-
neral, se considera que las especies estrechamente re-
lacionadas filogenéticamente suelen compartir muchos
rasgos troficos relevantes y en consecuencia ocuparian
nichos tréficos similares (Donoso 2008, Naisbit et al.
2012). Por lo anterior, el conocimiento del nicho tréfico
podria explicar el funcionamiento de diferentes feno-
menos ecolégicos y evolutivos (Pincheira-Donoso 2008,
Naisbit et al. 2012, Martin et al. 2017, Pincheira-Donoso
2021, Ocampo et al. 2022, Lunghi et al. 2022).

Por otro lado, los modelos bioclimaticos han adquirido
relevancia al ser utilizados para estimar la distribucién
potencial de especies basados en modelos de maxima en-
tropia y capas de variables climaticas (Martinez-Freiria
et al. 2008, Mota-Vargas et al. 2019). Pero, ademas de la
distribucién potencial, estos modelos también permiten
identificar zonas de contacto entre especies cercanas
(Martinez-Freiria et al. 2008, Manzanilla et al. 2019), po-
sibilitando el estudio de otros aspectos ecologicos, como
el grado de diferenciacion ecolégica, conservadurismo, su-
perposicion, equivalencia o similitud de nicho (Jeschke &
Strayer 2008, Martinez-Freiria et al. 2008, Demangel et al.
2015, Dirzo 2021). Por lo que estos modelos se han con-
vertido en herramientas valiosas para entender y gestion-
ar las interacciones ecoldgicas, ofreciendo perspectivas
cruciales para la investigaciéon y conservacion (Martinez-
Freiria et al. 2008, Dirzo 2021).

De acuerdo con Darwin (1859) las especies filoge-
néticamente cercanas tienden a ser ecolégicamente si-
milares; por lo tanto, en algunas especies los nichos son
rasgos conservativos. Sin embargo, pocas especies her-
manas comparten nichos idénticos, ya que las similitudes
ecoldgicas y filogenéticas a menudo no estan relaciona-
das, por lo que no se puede suponer a priori que especies

hermanas poseen semejanzas ecoldgicas (Wiens & Gra-
ham 2005, Losos 2008, Mahon et al. 2021, Pelegrin et al.
2021). Asimismo, los taxones hermanos podrian mostrar
distintos grados de superposicion de nichos en el espacio
ecologico y geografico. Este fendmeno puede atribuirse a
una historia de especiacion parapatrica, que resultaria de
una evolucion divergente de poblaciones geograficamente
adyacentes entre si, o alternativamente una divergencia
ecologica post-especiacion (Losos & Glor 2003, Graham et
al. 2004, Blair et al. 2013, Rivera et al. 2021).

Las lagartijas Liolaemus annectens Boulenger, 1901 y
L. etheridgei Laurent, 1998 son dos especies hermanas,
geograficamente cercanas y endémicas de las regiones
andinas del sur del Peru (Aguilar et al. 2017, Aguilar-
Puntriano et al. 2019, Langstroth 2021). Liolaemus an-
nectens solamente es conocida para el departamento de
Arequipa (Carrillo & Icochea 1995, Pincheira-Donoso et
al. 2008, Gutiérrez et al. 2018), exhibe un rango altitudi-
nal superior a 4000 m (Zeballos et al. 2002); mientras que
L. etheridgei ha sido reportado en los departamentos de
Arequipa y Moquegua entre los 2400 - 4200 m (Zeballos
et al. 2002, Gutiérrez et al. 2010). Si bien Liolaemus es un
género muy diverso y abundante, la mayoria de los estu-
dios en especies de este género en Peru son trabajos de
indole taxonémico, sistematico o evolutivo; mientras que
trabajos sobre las relaciones troéficas interespecificas o
que analicen la influencia de los factores ecolégicos y la
filogenia sobre la dieta son escasos (Dfaz 2018, Olivera &
Aguilar 2020, Llanqui et al. 2022). En particular, sobre la
ecologia troéfica de L. annectens, no se tienen datos pre-
vios a detalle y con respecto a L. etheridgei se tiene infor-
macion sobre su preferencia por el consumo de insectos
y aracnidos, asi como de restos vegetales registrados en
bosques andinos de quefiua (Polylepis spp.) (Llanqui et al.
2022). Sin embargo, los estudios comparativos entre es-
pecies relacionadas podrian contribuir al entendimiento
de los aspectos limitantes de sus adaptaciones en un eco-
sistema, interacciones ecoldgicas intra e interespecificas y
su historia evolutiva (Halloy et al. 1998, Pincheira-Donoso
2008, Semhan 2014)

En este trabajo comparamos los nichos tréficos y ni-
chos Grinnellianos entre Liolaemus annectens y L. ethe-
ridgei, donde el nicho Grinnelliano es considerado como
un subespacio del espacio ambiental con las condiciones
necesarias para la sobrevivencia de una especie. Las va-
riables relacionadas con el nicho Grinnelliano también
se denominan variables escenopoéticas e influyen en la
distribuciéon geografica de una especie y su respuesta a
los cambios ambientales como temperatura, radiacion
solar, altitud, aspecto de terreno, humedad, entre otros
(Soberén 2007, Peterson et al. 2011, Sales et al. 2021).
Estas variables escenopoéticas tienen un efecto a gran
escala, siendo relevantes para comprender las propieda-
des ecolégicas, geograficas y evolutivas de las especies
(Soberén 2007, Peterson et al. 2011, Sales et al. 2021, Lu
& Jetz 2023).

Para poder vincular las variables escenopoéticas a si-
tios geograficos asociados, empleamos modelos de nicho
ecologico (MNE). Estos modelos nos permitiran discer-
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nir las tolerancias ambientales y entender cémo ambas
especies optimizan el uso del espacio geografico, iden-
tificando areas con condiciones bioclimaticas iddneas
para su supervivencia. Ademas, facilitan comparaciones
detalladas y la evaluacién del grado de similitud entre los
nichos Grinnellianos de ambas especies. En relacidon con
el nicho troéfico, llevamos a cabo la evaluacién y compara-
cion de preferencias dietéticas entre ambas especies ya
que a pesar de su cercania filogenética sus nichos tré-
ficos pueden no ser conservados. En este sentido, nos
preguntamos si existe una divergencia ecoldgica entre L.
annectensy L. etheridgei, para esto analizamos los nichos
troficos y Grinnellianos que puedan dilucidar el proceso
de especiacion entre estas especies. Por lo tanto, nues-
tros objetivos en este estudio son: i) Analizar y compa-
rar el nicho tréfico para L. annectens y L. etheridgei, y ii)
Analizar y comparar el nicho Grinnelliano en base a MNE
para L. annectensy L. etheridgei.

Material y métodos

Area de estudio. Para el analisis de dieta se eva-
luaron dos localidades para Liolaemus etheridgei:
Pampa de Arrieros (16°03'52.64"S, 71°35'11.66"W,
3700 m) y Pocsi (16°31'19.98"S, 71°23'44.96"W,
3039 m) y cuatro localidades para L. annectens: Sum-
bay (15°58'19.83"S, 71°22'11.32"W, 4266 m), Chivay
(15°36'10.40"S, 71°34'46.50"W, 3848 m), Orcopampa
(15°15'35.84"S,72°21'42.59"W, 3868 m), Cotahuasi
(15°18'14.04"S, 72°51'34.70"W, 4590 m). Las localida-
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des se ubican en cuatro provincias del departamento de
Arequipa: Arequipa, Caylloma, Castillay La Unién (Fig. 1).
De acuerdo con la clasificacion de ecorregiones, las loca-
lidades se encuentran entre la Serrania Esteparia y Puna
(MINAM 2018). Las colectas se realizaron en temporada
seca entre mayo y agosto y en temporada himeda entre
diciembre y marzo del 2013-2015, y del 2019-2020.

Andlisis de Dieta. Los individuos de Liolaemus an-
nectens y L. etheridgei fueron colectados manualmente,
durante su periodo de actividad, entre las 9:00 a 15:00
horas, para reducir la probabilidad de registrar estéma-
gos vacios (horario diurno) (Chavez-Villavicencio 2018,
Olivera & Aguilar 2020, Llanqui et al. 2022); consideran-
do ademas que, en las zonas de evaluacién por las tardes
la temperatura desciende y son frecuentes las lluvias y
granizadas. Posteriormente fueron sacrificados con una
inyecciéon con halatal (pentobarbital sédico) y preser-
vados en formalina al 10%. Previamente se extrajeron
los estbmagos para evaluar su contenido preservando-
los en etanol al 70%. Los individuos colectados fueron
depositados en la Colecciéon de Herpetologia del Museo
de Historia Natural de San Agustin de Arequipa (MUSA)
y la Coleccién Herpetolégica del Museo de Historia Na-
tural de la Universidad Nacional Mayor de San Marcos
(MUSM). Esta investigacién cont6 con las autorizaciones
respectivas mediante la Resolucién de Direccién General
N°509-2018-MINAGRI -SERFOR-DGGSPFFS y permiso
de colecta N°053-2019-MINAGRI-SERFOR-ATFFS-ARE-
QUIPA-ADC.

72°0'0"W 71°0'0"W

< 17°00"S

71°0'0"
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Figura 1. Area de Estudio. Ubicacién de las localidades evaluadas para el anélisis de dieta de L. etheridgeiy L. annectens.
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El contenido estomacal fue analizado con ayuda de un
microscopio estereoscépico, identificando las presas ani-
males al menor nivel taxonémico posible como en estudios
similares (Quatrini et al. 2001, Zamora-Abrego & Ortega-
Leon 2016, Gallardo et al. 2018, Jara & Mufioz-Pedreros
2018, Méndez 2020, Guzman 2021, Llanqui et al. 2022).

Para cada item alimenticio se calcul6 la numerosidad
(nimero de un tipo de presa en cada estdbmago), porcen-
taje numérico, frecuencia de ocurrencia (nimero de indi-
viduos con un tipo de presa en su estdbmago), porcentaje
de frecuencia, asi como el respectivo volumen de cada
presa y porcentaje de volumen, empleando la férmula
del esferoide (Durtsche 2000) (Ec. 1):

4 longitud del item Ancho del item
V=gmx( . )X ()

Cuando los items presa no estuvieron completos fue-
ron reconstruidos para sus conteos; en algunos casos
el conteo se realizé por el nimero de cabezas, pero se
realiz6 la estimacion del volumen se llevé a cabo con los
individuos completos (Astudillo et al. 2015).

Los restos de plantas fueron reunidos y registrados
como una sola categoria denominada material vegetal,
para el cual solo se midid frecuencia y volumen. Se con-
sider6 como material vegetal porque el consumo de ve-
getales es por porciones y no por items completos, por
lo mismo que no fueron considerados en datos de nume-
rosidad e indice de importancia relativa (Semhan 2014,
Astudillo et al. 2015). Para la estimacion de su volumen
se form6 un paquete de forma esferoide y se midio el vo-
lumen de manera similar a lo realizado con los insectos,
siguiendo el protocolo presentado por Semhan (2014) y
Astudillo et al. (2015).

Para las presas animales se combind los datos numé-
ricos, de frecuencia y volumen para obtener el indice de
Importancia relativa (IRI) (Pinkas et al. 1971) (Ec. 2):

Donde, AL= %N+%F+%V

Posteriormente se calculd el indice de jerarquizacion
de la dieta (DJ), que aplica los valores del IRI; convirtién-
dolo al tanto por ciento, tomando como 100% el valor
mas alto. Si el porcentaje de un tipo de presa estaba entre
75 - 100% dicha presa se categoriz6 como presa funda-
mental, con valores entre 50 - 75% se categorizé como
presa secundaria, del 25 - 50% como presa accesoria, y
valores menores a 25% como presa accidental (Montori
1991). Estos datos fueron obtenidos por especie y por
estacion del afio.

El tipo de dieta fue categorizado de acuerdo al por-
centaje de volumen de plantas consumido: 0 - 10%: in-
sectivoro; 11 - 50%: omnivoro y 51 - 100%: herbivoro

(Espinoza et al. 2004). En la evaluacion de dieta se con-
sider6 individuos adultos y juveniles. Sin embargo, para
evaluar la amplitud de nicho tréfico se considerd solo los
individuos adultos y consumo de presas animales.

Para cuantificar a amplitud del nicho tréfico se midio6
la uniformidad de la distribucién de los individuos en-
tre los estados de recursos mediante el indice de Levin
(1968) expresados como (Ec. 3):

1

B =
Y p?

Donde pi es la proporcion de individuos encontrados
usando el recurso i (Krebs 1999). Posteriormente, para
facilitar su interpretacion se estandarizaron los resulta-
dos obtenidos mediante el uso del indice de Levin estan-
darizado (Ec. 4):

Donde Ba: indice de amplitud de Levin estandariza-
do, B= indice de Levin, N= niimero de recursos alimen-
tarios, con valores entre 0 a 1; los valores proximos a 0
fueron interpretados con una tendencia de consumo ha-
cia un determinado grupo alimentario; si tiende a 1 se in-
terpreté como un comportamiento generalistay/o que la
especie no muestra tendencia por consumir alguna presa
especifica (Krebs 1999).

Se realizé la prueba de Shapiro-Wilk a fin de evaluar
la normalidad y la prueba de Levene para la homocedas-
ticidad entre las amplitudes de nicho por estacionali-
dad-especie, posteriormente se us6 un ANOVA robusto
con un nivel de significancia de p<0.05 para el analisis
estadistico, el cual no requiere la normalidad de los da-
tos (Mair & Wilcox 2020, Wilcox 2021), usando la herra-
mienta R (R Core Team 2022) y el paquete WRS2 (Mair
& Wilcox 2020).

Asimismo, con el fin evaluar si existe reparticion de
nicho tréfico entre ambas especies se uso6 el indice de so-
lapamiento (O].k) de Pianka (1973) (Ec. 5):

2(Dij X pir)

’(Z Pizj X % 0h)

Donde p;¥ P, son las proporciones del recurso i utili-
zadas por las espciesjy k.

Ojk =

Para determinar si el solapamiento observado difiere
de lo esperado al azar, se realizé un andlisis de randomi-
zacion por pseudo-comunidades generando 1000 repe-
ticiones, usando el paquete EcoSimR, donde el algorit-
mo RA3 compara la matriz de datos observados con una
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matriz simulada (Gotelli & Ellison 2013) en R (R Core
Team 2022).

Ademas, para evaluar si existe una relaciéon entre la
morfologia de los depredadores con respecto a las pre-
sas animales, se tomaron las medidas de cuatro variables
morfologicas de los individuos de L. etheridgei y L. annec-
tens, mediante el uso de un vernier digital precision de 0.1
mm: Longitud hocico cloaca (LHC), longitud de la cabeza
(LC), ancho de la cabeza (AC) y alto de la cabeza (ALC),
realizandose una correlacion de Pearson en relacion a las
medidas de longitud, ancho y volumen promedio de las
presas animales. Asimismo, para controlar el error tipo
I debido a las multiples comparaciones univariadas se
aplicé la correcciéon de Bonferroni-Holm (Westfall 1997)
estas pruebas estadisticas fueron evaluadas utilizando el
paquete spaa (Zhang 2016) en R (R Core Team 2022).

Modelamiento de nicho ecoldgico (MNE). Se elabo-
ré una base de datos de los registros de ocurrencia de las
especies evaluadas, considerando datos de longitud y la-
titud en grados decimales, los cuales se obtuvieron de la
base de datos del Departamento de Herpetologia del Mu-
seo de Historia Natural de San Marcos (MUSM), del Museo
de Historia Natural de San Agustin (MUSA) y de la base de
datos electrénica GBIF considerando los datos de la Colec-
cién herpetolégica del Museo de La Universidad Brigham
Young (BYU) y Colecciéon Herpetoldgica del Instituto de
Biodiversidad de la Universidad de Kansas (KUBI) (Bent-
ley & Brown 2023, Whiting 2023), excluyendo los regis-
tros anteriores a 1970 con el fin de establecer una corres-
pondencia temporal entre los datos y las capas climaticas
(Phillips et al. 2006); asi como los datos duplicados o que
en la actualidad se encuentren en centros poblados, tam-
bién aquellos datos que sean dudosos (Mota-Vargas et al.
2019). Los datos obtenidos fueron filtrados para ser espa-
cialmente independientes y reducir el sobreajuste al sesgo
de muestreo a una distancia de 1 km entre si (Boria et al.
2014, Brown et al. 2017), como resultado de esta selec-
cién de datos, se obtuvieron un total de 34 registros para
L. etheridgei y 49 registros para L. annectens.

Las variables ambientales se obtuvieron en formato
raster de WorldClim (Fick & Hijmans 2017) bajo condi-
ciones climaticas actuales (19 variables bioclimaticas y
radiacion solar), ademas, 3 variables topograficas que
fueron obtenidas del geoservidor del MINAM (MINAM
2019), estandarizadas con una resolucion de 30 arco se-
gundos (1km), convertidas a formato ASCII, EPSG: 4326y
datum WGS84. Las capas obtenidas fueron recortadas en
areas de menor tamafio considerando el area accesible
0 area M; es decir, aquellas areas donde es posible que
las especies estén presentes dado el conocimiento bio-
logico que se tiene de ellas, su capacidad de dispersion
y la ausencia de grandes barreras y/o discontinuidades
ambientales que puedan limitar su presencia (Barve et
al. 2011, Martinez-Méndez et al. 2016, Mota-Vargas et al.
2019, Simoes et al. 2020).

Para determinar el drea M se utilizé una capa de las
ecorregiones terrestres del MINAM obtenido de la plata-
forma GEO GPS PERU (2022). Las ecorregiones poseen
caracteristicas Unicas que pueden proporcionar infor-

macién ambiental y ecoldgica influyente en la especie
(Martinez-Méndez et al. 2016, Simdes et al. 2020); se
consider6 aquellas que coincidian con la ubicacién de
los sitios de registros tomando en cuenta la capacidad de
dispersion de la especie (Martinez-Méndez et al. 2016).
La seleccion y edicion de las ecorregiones, asi como el
recorte y transformacion de las capas bioclimaticas, se
realizo utilizando el programa ArcMap10.8 (ESRI 2020).

En la seleccién de las variables predictoras se consi-
deraron aquellas menos correlacionadas y que reduzcan
la colinealidad para mejorar la precisién y utilidad de los
modelos de nicho ecolégico (Dormann et al. 2013, Gutié-
rrez Hernandez et al. 2018, Feng et al. 2019, Rios -Mufioz
et al. 2020, Sillero & Barbosa 2021). Para la seleccion se
excluyeron aquellas con coeficientes de correlacién ma-
yores a 0.70y factor de inflacion de varianza (VIF) mayor
a 3, usando los paquetes corrplot (Taiyun 2021) y USDM
(Naimi et al. 2014) en R Core Team (2022). Como resul-
tado de este analisis, las variables usadas fueron tempe-
ratura media anual Bio 1, rango medio de la temperatura
diurna Bio 2, isotermalidad Bio 3, precipitacién anual
Bio 12, radiacion solar, pendiente y orientacidn.

La calibracion, evaluacion y elaboracion de los mode-
los se realizé mediante el paquete Kuenm (Cobos et al.
2019a), que usa el algoritmo Maxent (Elith et al. 2010)
y nos permite obtener miultiples modelos con distintas
parametrizaciones que finalmente nos permitira generar
un mapa de idoneidad ambiental para cada especie (Gay-
Escalante 2021), es decir que represente las areas con
las mejores condiciones adecuadas para que una espe-
cie en particular pueda sobrevivir y reproducirse (Van-
DerWal et al. 2009)

Para la calibracién de los modelos, los registros de
ocurrencia fueron agrupados en: datos de entrenamien-
to, de prueba y totales. Asimismo las variables seleccio-
nadas fueron agrupadas en dos conjuntos, el conjunto 1
formado por las 7 variables seleccionadas, el conjunto
2 solo con las variables bioclimaticas y radiacion exclu-
yendo las 2 variables topograficas. También, se usaron
14 multiplicadores de regularizacion con valores de 0.10
- 1.00, con un intervalo de 0.10 y valores de 2.00 - 5.00
con un intervalo de 1.00; y con las caracteristicas de cla-
se linear (1), cuadratica (q) y producto (p) en sus dife-
rentes combinaciones (Merrow et al. 2013, Cobos et al.
20193, Simdes et al. 2020, Dirzo 2021). Esto permitio ge-
nerar multiples modelos candidatos para cada especie.
Posteriormente se procedié a la evaluacion y selecciéon
del mejor modelo en funciéon de la significancia estadisti-
ca ROC parcial (Peterson et al. 2008), tasa de omision 5%
y la habilidad predictiva y complejidad de los modelos
con el indice de Akaike, en particular el Delta AlCc < 2
(Warren et al. 20144, Cobos et al. 2019a, Velasco & Gon-
zales 2019); seleccionamos los modelos que cumplan
con los tres criterios mencionados (significancia esta-
distica, tasa de omisién y complejidad). El modelo final
fue creado especificando argumentos adicionales como
tipo de réplica Bootstrap, formato de salida logistico, 10
réplicas (Merow et al. 2013, Cobos et al. 2019a, Simdes
etal. 2020), esto dio como resultado un mapa en formato
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raster con valores continuos entre 0 (indicando un nivel
bajo de idoneidad) y valores cercanos a 1.00 (mejores
condiciones de idoneidad) (Elith et al. 2006). El modelo
final para cada especie fue evaluado con ROC parcial y
tasa de omisién 5% (Cobos et al. 2019a). Asi también se
verificé que obtenga valores del AUC (Area bajo la curva
ROC) mayor a 0.80, indicando la mayor confiabilidad del
modelo (Araujo et al. 2011). Adicionalmente se estable-
ci6 el area potencial de distribucion usando el umbral de
corte de 10 percentil de la presencia de entrenamiento,
porque considera la probabilidad en la que se omite el
10% de los registros de presencia de entrenamiento
especialmente los valores atipicos, ademas de haberse
demostrado su efectividad (Escalante et al. 2013, Dirzo
2021). El post-procesamiento de los modelos de nicho
ecoldgico para realizar su proyeccion geografica, se rea-
liz6 mediante ArcMap del programa ArcGis 10.8 (ESRI
2020).

Para evaluar la similitud de los nichos ecolégicos en
el espacio ambiental se realizé un andlisis del volumen
de nicho mediante la generacion de elipsoides de volu-
men minimo MVE, usando el paquete ellipsenm (Cobos
et al. 2019b), a partir de los tres primeros componen-
tes principales PCA de las variables ambientales selec-
cionadas previamente, que representan el 67.00% de
la varianza y con los registros de ocurrencia; donde los
valores de minima idoneidad cerca al borde del elipsoide
(Cobos etal 2019b, Dey et al. 2022, Valle & Simdes 2022).
Con estos datos se obtuvieron los valores de amplitud de
volumen de nicho; seguidamente se realiz6 la prueba de
solapamiento de elipsoides con 1000 réplicas, bajo la
hipétesis nula que indica que los elipsoides ajustados a
las observaciones reales se superponen tanto como elip-
soides con datos aleatorios (Nufez -Penichet et al. 2021,
Dey etal. 2022). Para rechazar esta hipétesis, el valor ob-
servado de la superposicion debe ser tan extremo o mas
extremo que el limite de confianza inferior (5%) de los
valores de superposicidn aleatorios (Nufiez- Penichet et
al. 2021, Valle & Simdes 2022).

En complementacidn, se usé una prueba de identidad
de nichos, también llamada prueba de equivalencia de
nichos; es una prueba cuantitativa usada para evaluar
la similitud de los nichos mediante el paquete en R, EN-
Mtools (Warren et al. 2021) con la interfase Ecospat (Di
Cola et al. 2017). Para realizar esta prueba se convirti6
las 7 variables seleccionadas previamente en componen-
tes principales; se us6 los dos primeros componentes
(Broennimann et al. 2012), para generar la densidad de
las presencias y factores ambientales en funcién de la
densidad de Kernel y obtener los valores de solapamien-
to en base a la métrica de Schdoener D con valores de 0
a 1 (solapamiento completo) (Silva et al. 2014, Di Cola
etal. 2017, Warren et al. 2021). La prueba de equivalen-
cia se genera agrupando y dividendo aleatoriamente dos
conjuntos con 100 réplicas construyendo histogramas de
valores simulados, si el valor de D observado es menor
al 95% de los valores de la distribucién nula, se recha-
za la hipdtesis de que ambos nichos son equivalentes
(Warren et al. 2008, Broennimann et al. 2012, Warren et
al. 2014b). Esta prueba nos permitira comparar los ni-

chos entre especies hermanas y entender cémo respon-
den a los cambios ambientales, si a pesar de estar en dos
rangos geograficos diferentes sus nichos son equivalen-
tes (Broennimann et al. 2012, Broennimann et al 2014,
Di Cola et al. 2017, Warren et al. 2021).

Resultados

Nicho tréfico. Fueron evaluados 69 individuos de
Liolaemus etheridgei'y 113 de L. annectens, del total (n=
182) solo se encontrd un estdmago vacio. En total fueron
identificados 1280 presas animales que se agruparon en
34 items alimenticios para L. etheridgei y 55 para L. an-
nectens, incluyendo material vegetal.

En el andlisis a nivel de items encontramos, para L.
etheridgei los mayores valores de numerosidad fueron
de Lygaeidae (%N= 22.3) y Geocoridae (%N= 14.2). Los
items con mayor porcentaje de frecuencia de ocurrencia
fueron material vegetal (%F= 71.0) y Lygaeidae (%F=
47.8). Los mayores porcentajes volumétricos fueron de
Lygaeidae (%V= 19.5) y de material vegetal (%V= 16.1).
El indice de importancia relativa (IRI) y el indice de je-
rarquizacion (D]) muestran como presa fundamental a
Lygaeidae (IRI=19.3, DJ= 100%), como presa secundaria
a Coccinellidae (IRI=11.1, DJ= 57.6%) y como presas ac-
cesorias a Curculionidae, Scarabaeidae, Tenebrionidae,
Cicadellidae y Geocoridae. El resto de las presas fueron
consideradas accidentales por su consumo reducido (Ta-
bla 1). Mientras que, en L. annectens, los mayores valores
de numerosidad fueron de Sminthuridae (%N= 27.5) y
Curculionidae (%N= 11.6). Los mayores valores de fre-
cuencia de ocurrencia fueron de material vegetal (%F=
79.6), y larvas de Lepidoptera, Lygaeidae y Curculioni-
dae (cada uno con %F= 31.9). Los mayores valores de
porcentaje volumétrico fueron de material vegetal (%V=
25.5), Araneae (%V=16.7) y larvas de Lepidoptera (%V=
13.4). Con relacidn al indice de importancia relativa se
obtuvo como presa fundamental a larvas de Lepidoptera
(IRI=12.2, DJ=100.0%), Araneae (IRI= 11.8, DJ]=96.2%),
Curculionidae (IRI= 10.6, D]= 87.0%) y Lygaeidae (IRI=
9.8, D]= 80.0%). Los items presa secundarios fueron Te-
nebrionidae (IRI= 7.4, DJ= 60.3%) y Sminthuridae (IRI=
6.4, DJ]=52.7%); como presas accesorias tenemos a Acri-
didae, Coccinellidae y Cicindelidae. El resto de las presas
fueron categorizadas como presas accidentales por sus
porcentajes reducidos (Tabla 1).

Considerando el andlisis a nivel de orden, para L. ethe-
ridgei las mayores numerosidades fueron de Hemiptera
(%N= 46.2) y Coleoptera (%N= 29.7). Los mayores por-
centajes de frecuencia de ocurrencia (%F) fueron de ma-
terial vegetal (%F= 71.0) y Coleoptera (%F= 66.7). Los
ftems con mayor porcentaje volumétrico fueron Coleop-
tera (%V= 34.8) y Hemiptera (%V= 23.5). Los valores del
indice de importancia relativa (IRI) y el indice de jerarqui-
zacion (D]) indican como presas fundamentales de L. ethe-
ridgei a Hemiptera (IRI= 34.3, DJ= 100.0%) y Coleoptera
(IRI= 34.0, DJ= 98.9%). Mientras que, en L. annectens los
ftems con mayor numerosidad a nivel de orden fueron Co-
leoptera (%N= 27.7) y Entomobryomorpha (%N= 27.7).
Los mayores porcentajes de frecuencia de ocurrencia fue-
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Tabla 1. Composicion de la dieta de Liolaemus etheridgei (n=69) y L. annectens (n=113) por familia y orden de los items alimenticios, se indican numero (N), frecuencia de ocurrencia (F) con sus respectivos
porcentajes, volumen (V, en mm?), porcentaje de volumen total (%V total) y porcentaje de volumen de presas animales (%V. P. anim.), categorizacion de presas en relacion con el indice de importancia relativa

(IR1) e indice de jerarquizacion (DJ), categoria (Cat.).F= fundamental, S= secundaria, A= accesoria y a= accidental de cada item alimenticio.

ftems alimenticios | Liolaemus etheridgei Liolaemus annectens

VP AL R DI Cat

VP AL Rl D Cat . N Nk F | F% V

N %N OF %V

Coleopteraindet. . 6 12 . 5 | 72 1687 . 09 | 10 | 95 @ 20 | 102 | a § 10 7 | 62 352 08 11 83 17 140 a
Carabidae 24 49 4 58 3880 20 24 131 27 141 a | . 3 04 3 .27 85 02 0333 07 56 a
P P P 5 06 1 09 1304 03 04 19 @ 04 @ 32
e .22 28 13 115 2233 05 07 149 31 : 252
Coccinellidae 54 111 23 333 15175 7.8 0 93 (537 111 576 S | | 25 0 31 14 124 7495 : 17 | 23 178 37 : 300 |
Curculionidae 120 25 9 130 14055 72 | 86 241 50 258 A 92 116 36 319 26792 60 81 | 515 106 87.0
Scarabaeidae 31 64 8 116 16801 86 103 282 59 303 A | . 24 30 7 62 9126 21 @ 28 120 25 : 202

: : : : : : : : : 01 01 1 09 74 00 0010 02 17 a

%Chrysomelidae

[

%Cicindelidae

m > >

(Y]

%Staphylinidae

%Tenebrionidae

Diptera indet. © 14 129 ¢ 4 i 58 44 11099 : 02 © 03 i 54 1191 @ a

0.4 18 0 215 1 00 | 01 22 | 05 37 | a
0.1
03
0.1
0.1
0.1
14
06
0.1
038

0.1

Anthomyiidae P12 025 0 7 1101

Agromyzidae 09 i 69 {00 00 : 10 @02 : 17 @ a

Asilidae 09 i 797 {02 : 02 i 14 i 03 : 23  a

Dolichopodidae 09 i 51 {00 00 : 10 :02: 17 @ a

Drosophilidae 09 i 20 {00 00 : 10 02 : 17 i a

Ephydridae 09 i 35 {00 00 : 1002 : 17 @ a

Muscidae 80 © 9127 i 21 28 (121 25 i 204 a

Lonchaeidae 27 43 00 00 3307 56 a

Sciaridae 09 0 01 0000 10 02 17 | a

Syrphidae 44 11935 27 | 36 88 | 18 148  a

Rlikpiwioikripipipikinia

%Tabanidae

Ulidiidae 2 04 1 14 533 03 03 22 05 23  a

09 | 2335 05 07 17 . 04 : 29 | a

Baetidae 02 103 1 09 160 00 00 12 02 20  a
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items alimenticios

Liolaemus etheridgei Liolaemus annectens

%

S A wm o
§TotaI'V'P': AL IRI DJ ECat.

RI . DJ | Cat :
i i i anim. |

N %N F L %F VP AL NCOUN% D F O F% .V

%Hemiptera indet.

fAnthocoridae

Aphididae 2 04 2 29

09 07 00 00 10 02 17  a

Cicadellidae 36 74 13 188

Coccoidea 09 0 30 00 00 10 02 17 | a

Geocoridae {69 (142 0 14 203 80 © 1991 : 04 : 06 : 137 28 232 a

Lygaeidae 108 223 33 | 478

319 24680 56 75 474 9.8 800  F

Miridae f1 020 1 i o14

%Pentatomidae

%Psyllidae

%Hymenoptera indet.

%Apidae

%Apoidea 10

Braconidae 3 06 29 09 | 208 00 : 01 17 . 04 29 | a

Chalcidoidea 3 06 29

09 0 21 100 00 10 02 17 | a

P I N IO W

1.4

Dryinidae 102

Encyrtidae 09 02 00 00 10 02 17 a

Eucoilidae 09 02 00 00 11 02 19 @ a

Formicidae 4 08 1 14 18 356 01 01 . 21 04 36  a

Halictidae L2449 9 130 09 | 125 00 . 00 10 : 02 | 18 | a

%Ichneumonidae 9 1.9 6 8.7 7.1 157.4 0.4 0.5 8.8 1.8 149 a

Pteromalidae 09 0 06 00 00 10 02 17 @ a

Scelionidae

09 03 0000 11 02 19 @ a

%Sphecidae

Vespidae 09 {1209 : 03 : 04 | 14 : 03 i 23 @ a

%Chrysopidae
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items alimenticios

Liolaemus etheridgei

Liolaemus annectens

%

%

%Acrididae

%Larva Lepidoptera
%Larva coleoptera

%Entomobryidae

Lepidoptera indet.

836.0

0 0 %V o 0 %V
N %N F %F \ V. P. AL IRI DJ Cat. N N% F F% \% V. P. AL IRI DJ Cat.
Total . Total ;
anim. anim.
Noctuidae 3 0.6 2 2.9 391.1 2.0 2.4 5.9 1.2 6.3 a
4 0.5 4 3.5 1.9 2.5 6.6 1.4 111 a

%Sminthuridae

‘Araneae

%Isopoda
%Chilopoda

Material vegetal

49

71.0

31433 : 16.1

90

79.6

11307.8

25.5

N° de individuos

69

113

items

34

55
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ron material vegetal (%F= 79.6) y Coleoptera (%F= 61.1).
Los mayores porcentajes volumétricos fueron material
vegetal (%V= 25.5) y Coleoptera (%V= 19.3). El indice
de importancia relativa (IRI) y el indice de jerarquizacion
(D]) indican como presa fundamental de L. annectens a Co-
leoptera (IRI= 26.2, D]=100.0%) (Tabla 1).

En relacion con la estacionalidad L. etheridgei en tem-
porada seca presentd como presa fundamental a Lygaei-
dae (IRI=17.1, D]J= 100.0%), y como presas secundarias
a Coccinellidae, Cicadellidae y Geocoridae; en tempora-
da humeda como presa fundamental a Lygaeidae (IRI=
22.1, DJ= 100.0%) y presas secundarias a Scarabaeidae
y Coccinellidae (Tabla 2). Liolaemus annectens en tem-
porada seca tuvo como presa fundamental a Lygaeidae
(IRI=16.7, DJ= 100.0%) y Araneae (IRI=15.5, D]=92.5%),
y como presa secundaria a Tenebrionidae; en temporada
himeda sus presas fundamentales fueron larvas de Le-
pidoptera (IRI=17.4, DJ= 100.0%) y Curculionidae (IRI=
13.6, DJ= 78.4 %), y como presa secundaria Sminthuri-
dae (Tabla 2)

El material vegetal registrado en la dieta de ambas es-
pecies corresponde a especies de habito herbaceo, sobre
el sustrato y adaptadas a condiciones ambientales pro-
pias de los pajonales y zonas altoandinas; los registros
corresponden a hojas, flores, frutos, semillas y material
indeterminado. Para L. etheridgei se registraron 3 fami-
lias de plantas con 4 especies: Malvaceae: Nototriche sp.;
Ephedraceae: Ephedra cf. rupestris y Fabaceae: Astraga-
lus peruvianus, Astragalus sp. En L. annectens se identifi-
caron nueve familias con 21 especies, correspondientes a
Asteraceae: Senecio sp., Senecio cf. humillimus, Hypochae-
ris cf. meyeniana; Boraginaceae: Plagiobothrys sp.; Car-
yophyllaceae: Arenaria sp., Cerastium sp. Pycnophyllum
cf. bryoides; Campanulaceae: Lysipomia cf. pumila; Ephe-
draceae: Ephedra cf. rupestris, E. americana; Fabaceae:
Astragalus cf. peruvianus, A. peruvianus, Astragalus sp.,
Trifolium cf. repens; Malvaceae: Nototriche argentea, N.
longirostris, N. pedatiloba, N. pedicularifolia, Nototriche
sp., Poaceae: Deyeuxia sp.y Rosaceae: Alchemilla pinnata.

Segun el tipo de dieta, ambas especies pueden ser
consideradas como omnivoras por encontrarse en el ran-
gode 11 - 50% de acuerdo con Espinoza et al. (2004), ya
que L. etheridgei mostr6 un 16.1 % de material vegetal y
L. annectens 25.5%, a lo que se suma una alta frecuencia
de ocurrencia de material vegetal (L. etheridgei 71.0%, y
L. annectens 79.6%).

Los indices de Levin (B) (L. etheridgei= 9.65, L. an-
nectens= 8.40) y los indices estandarizados (Ba) (L. ethe-
ridgei= 0.27, L. annectens= 0.14), denotan una baja am-
plitud en la dieta sugiriendo un consumo elevado para
algunos grupos alimentarios o una baja riqueza en items
alimentarios.

Con relacién a la estacionalidad los valores obtenidos
para L. etheridgei en temporada seca son B=9.72 y Ba=
0.32; para temporada humeda son B= 6.87 y Ba= 0.27.
Mientras que, L. annectens presenta una amplitud de B=
12.07 y Ba= 0.36 en temporada seca, y en temporada hud-
meda los valores obtenidos son B=5.16 y Ba= 0.10.

Al realizar la prueba de normalidad en relacién con
las amplitudes de nicho por especie y estacionalidad,
observamos que uno de los grupos no cumple la norma-
lidad (L. annectens-T. himeda Z= 0.97, p= 0.11; L. ethe-
ridgei-T. himeda Z= 0.94, p= 0.08; L. annectens-T. seca
Z= 0.89, p= 0.00; L. etheridgei-T. seca Z= 0.96, p= 0.37),
pero si cumplen con el supuesto de homocedasticidad
F= 0.89, p= 0.45. Por esto, se utilizé un ANOVA robusto
con un esquema de modelo con interaccion (Amplitud=
EspeciexTemporada). Este analisis infiri6 que no exis-
te una diferencia significativa entra las amplitudes de
dieta, ni en el factor especie F= 0.00, p= 0.98, ni bajo la
interaccion especie-temporada (L. etheridgei-T. seca, L.
etheridgei- T. himeda, L. annectens-T. seca, L. annectens-
T. himeda) F= 2.87, p= 0.09. Sin embargo, si se observan
diferencias significativas entre la amplitud de dieta bajo
el factor temporada (humeday seca, sin considerar espe-
cie) F=5.83, p=0.02.

El indice de solapamiento del nicho tréfico de Pianka
entre L. etheridgei y L. annectens corresponde a 0, obs=
0.35, siendo mayor que el indice esperado 0, esp= 0.15.
Las simulaciones muestran que la superposicién entre
las dietas no es significativamente diferente de los va-
lores de superposicidon producidos al azar (p obs= esp=
0.06); con un intervalo de confianza corresponde a 0.05
- 0.38, es decir, estas especies presentan dietas similares.

En larelacién depredador-presa, solo se present6 una
correlacion positiva con una significancia p< 0.05 para L.
annectens entre la Longitud promedio de la presa-Largo
de cabeza (rp= 0.32, p= 0.00), el resto de las medidas no
fueron estadisticamente significativas.

Modelamiento de nichos ecoldgicos. Para cada es-
pecie se obtuvo 196 modelos candidatos, siendo todos
los modelos significativos estadisticamente indicando
que fueron mejores que al azar.

Sin embargo, para L. etheridgei el modelo que cum-
ple con todos los criterios de seleccion posee un multi-
plicador de regularizacion de 0.80, con caracteristica de
clase lineal+ cuadratica (Iq), us6 el conjunto de varia-
bles 1 (Bio 1, Bio 2, Bio 3, Bio 12, radiacién, pendiente y
orientacion), con evaluadores de rendimiento de la pro-
porcidon AUC promedio= 1.99, significancia pROC= 0.00,
tasa de omisién 5%-= 0.00, AICc= 673.58, AAICc= 0.00. El
algoritmo Kuenm mostré la mejor capacidad predictiva
ya que los valores obtenidos de la evaluacién del modelo
final son proporcién AUC promedio= 1.98, pROC= 0.00 y
tasa de omisién 5%=0.00 (Tabla 3). Asimismo, el valor de
AUC es 0.99. Las variables que tuvieron una mayor con-
tribucién en el modelo de nicho ecoldgico de L. etheridgei
corresponden a precipitacion anual con 33.20%, segui-
do de rango de temperatura promedio diurno 17.10%,
rango de temperatura anual 14.70% e isotermalidad
13.40%; las variables con menor contribucién fueron ra-
diacién 11.60%, orientacion 8.40% y pendiente 1.70%.

Para L. annectens el modelo que cumpli6é con todos
los criterios de seleccion posee el multiplicador de re-
gularizacién 0.10, con caracteristica de clase cuadrati-
ca+ producto (qp), uso6 el conjunto de variables 2 (Bio
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Tabla 2. items alimenticios de mayor importancia en la dieta de Liolaemus etheridgeiy L. annectens por estacionalidad, se indican porcentaje numérico (%N), porcentaje de frecuencia de ocurrencia (%F), por-
centaje volumétrico de presas animales (%V. P. anim.), indice de importancia relativa (IRl), indice de jerarquizacion (DJ) y categoria (Cat.) de cada item alimenticio. F= fundamental, S= secundaria y A= accesoria.

items alimenticios Liolaemus etherldgel Liolaemus annectens

Temporada seca Temporada himeda Temporada seca Temporada humeda

Araneae Araneae P11 :88 28575 :439: A 27327 925 F
Tabla 3. Estadisticas generales y de rendimiento de los modelos que cumplieron distintos criterios de seleccion
§Criterios L. etheridgei L. annectens
%Modelos candldatos 196 .
%Modelos estadlstlcamente 5|gn|ﬁcat|vos H H H H H 196
%Modelos que cumplen los crlterlos de tasa de om|5|on H H H H 58
%Modelos que cumplen los crlterlos de AlCc H H H H 5
%Modelos estadlstlcamente 5|gn|ﬁcat|vos con los crltenos de tasa de omisién H H H H 58
%Modelos estadlstlcamente 5|gn|ﬁcat|vos con los crltenos de AICc H H H H 5 :
gModelos estadisticamente S|gn|ﬁcat|vos con la tasa de omisién y los criterios AICc H H H 3 1
Descripcion . Proporcién Media AUC i ROC Parcial Tasa de omision AlCc Delta AlCc W_AlCc Parametros
Liolaemus etheridgei M _0.8_F lq_Set_1 1.99 0.00 0.00 673.57 0.00 0.64
M_0.9_F Iq_Set_ 1 H H 199 0.00 0.00 674.32 0.75 0.30
M_1_F_lg_Set_1 H h 199 0.00 0.00 675.07 150 0.17
Liolaemus annectens M _0.1_F _qp_ Set 2 ) B 1.94 § 0.00 0.00 1029.59 § 0.00 0.94
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1, Bio 2, Bio 3, Bio 12 y radiacién) con evaluadores de
rendimiento de la proporcion AUC promedio= 1.94, sig-
nificancia pROC= 0.00, tasa de omisién 5%= 0.00, AICc=
1029.59, AAICc= 0.00 (Tabla 3). El modelo final también
tuvo una alta capacidad predictiva ya que los valores de
la evaluacidn final del modelo son proporciéon AUC pro-
medio= 1.94, pROC= 0.00, tasa de omisién 5%=0,05 y
AUC= 0.98. Las variables de mayor contribucién al mo-
delo son temperatura media anual con 33.30%, seguido
de rango promedio de temperatura diurna 27.70% y ra-
diacion 22.00%; las variables de menor contribucién son
precipitacion anual 10.70% e isotermalidad 6.30%.

En ambas especies, los modelos seleccionados mues-
tran un patrén general de zonas ambientalmente id6-
neas en la regién sur del pais, con valores de alta idonei-
dad discontinuos y restringidos a ciertas zonas. Por otro
lado, la modelacién de los nichos ecolégicos de ambas
especies muestra una distribucion geografica adyacente.
Los valores de alta idoneidad ambiental (> 59.0%) de L.
etheridgei se encuentran en las zonas de altitud media de
Arequipa, Moquegua y Tacna. Sin embargo, L. annectens
presenta valores de alta idoneidad en la regién andina
nororiental de Arequipa, en la cordillera suroccidental
de los andes, la zona limitrofe con los departamentos de
Puno y Cusco (Fig. 2). Asimismo, el umbral de corte usa-
do para determinar las dreas de distribucidén potencial
para L. annectens fue 10P=0.37 y para L. etheridgei 10P=
0.29, lo que delimita areas de potenciales de 12905.52
km? para L. annectens 'y 7220.63 km? para L. etheridgei.

El volumen de nicho generado con ellipsenm indica
que L. annectens presenta una mayor amplitud de nicho
(7.58) con relacién a L. etheridgei (6.27). Por otro lado,
los resultados de la prueba de solapamiento represen-
tado en elipsoides indica un solapamiento muy bajo de
2.70%, con un valor de significancia <5% (p= 0.00); por
ende, los nichos ecolégicos en base a las capas ambienta-
les son considerados distintos ya que son menos simila-
res que lo esperado al azar (Fig. 3).

La prueba de equivalencia o de identidad de nichos
entre ambas especies nos otorga un valor empirico de so-
lapamiento muy bajo D= 0.06, quedando fuera de la distri-
bucion de las pseudoréplicas, con un valor de significancia
p=0.01, lo que indica que ambos nichos no son equivalen-
tes. Los resultados de esta prueba indican que a pesar de
ser especies hermanas han divergido en sus nichos ecol6-
gicos, es decir tienen preferencias ambientales distintas.

Discusion

Nicho tréfico. De acuerdo con los resultados obteni-
dos L. annectens y L. etheridgei tuvieron un solapamiento
observado en sus dietas de 0.35 y solapamiento espe-
rado de 0.15, es decir un solapamiento bajo, sugiriendo
que las dos especies difieren en el uso de las presas dis-
ponibles, e indicaria también una posible tendencia a la
segregacién de nicho (Dunham 1983). La diferencia en la
disponibilidad de presas podria deberse a diferencias en
los rangos altitudinales y latitudinales, asi como a condi-
ciones climaticas distintas (Semhan 2014).

Figura 3. Nichos elipsoidales en el espacio ambiental de Liolaemus
etheridgei (azul) y Liolaemus annectens (rojo). Las variables con
mayor aporte para cada componente son variables de Temperatura
Bio 1, Bio 2 y Bio 3 (PC1), Radiaciény la variable de precipitacién Bio
12 (PC2) y Variable topografica de orientacion (PC3).

Liolaemus annectens y L. etheridgei presentaron una
dieta omnivora, con un consumo importante de vegeta-
les. Este hallazgo concuerda con la hipotesis de Espinoza
etal. (2004) quienes indican que el grupo montanus pre-
senta principalmente una dieta omnivora, como L. vic-
tormoralesii (Diaz 2018, Aguilar-Puntriano et al. 2019),
L. eleodori, L. pleopholis, L. poecilochromus, L. ruibali y
L. vallecurensis (Villavicencio et al. 2005, Astudillo et
al. 2015, Abdala 2016, Lobos et al. 2016, Castillo et al.
2017); especies que presentan una dieta omnivora, ca-
racterizada por material vegetal con una alta frecuencia
y volumen. Asimismo, Llanqui et al. (2022) estudiando a
L. etheridgei en Arequipa, también encuentra que es una
especie omnivora. Este tipo de dieta omnivora con mayor
consumo de vegetales puede deberse a que en las zonas
de mayor altitud con climas frios, los insectos son un ali-
mento efimero y menos abundante (Espinoza et al. 2004,
Semhan 2014). Asi también la omnivoria podria ser un
estado de transicion en la evolucién hacia la herbivoria
(Espinoza et al. 2004). Posiblemente estas transiciones
han facilitado la rapida evolucién de los Liolaemidos es-
pecialmente en climas estacionales y extremos de Amé-
rica del Sur (Espinoza et al. 2004, Ocampo et al. 2022).
Ademas, se ha sefialado que la omnivoria podria brin-
dar flexibilidad alimentaria, adaptaciones morfoldgicas
y fisioldgicas, y adaptabilidad ambiental para colonizar
una variedad de habitats, impulsando su diversificacion
y adaptacién a entornos desafiantes (Montero & Autino
2018, Ocampo et al. 2022).

Entre los {tems alimenticios consumidos destaca la fa-
milia Lygaeidae (Hemiptera) como el componente animal
de mayor importancia en la dieta de L. etheridgei, siendo
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Figura 2. Proyeccion geografica de los modelos de nicho ecolégico para A) Liolaemus etheridgei y B) Liolaemus annectens. La
escala de colores representa los valores de las dreas de idoneidad ambiental.

también una presa fundamental para L. annectens. Esto
coincide con otras especies de Liolaemus, como lo obser-
vado por Llanqui et al. (2022) en la dieta de L. etheridgei
en dos bosques de queiiua (Polylepis rugulosa) en la zona
andina de Arequipa, asi como también en L. barbareae en
Chile (Mella et al. 2010). El mayor consumo de Lygaeidae
podria estar asociado con su abundancia y dominancia
en el habitat, lo que la convierte en una presa comun y

de facil captura (Llanqui et al. 2022). También es posible
que el mayor consumo de Lygaeidae se relacione con el
tipo de alimentacion del insecto (semillas y savia) y su
comportamiento gregario, que reducirian los costos de
busqueda de presas (Mella et al. 2010, Burdfield-Steel y
Shuker 2014).

Coccinellidae es otro importante item, presa secunda-
ria para L. etheridgei y presa accesoria para L. annectens,
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que también es considerado un componente artrépodo
importante en la dieta Liolaemus lorenzmuelleri (Lobos
2022), no obstante, Llanqui et al. (2022) registran su
consumo como accidental en la dieta de L. etheridgei.
Esta discrepancia podria atribuirse a la naturaleza no
gregaria de Coccinellidae, aunque se congregan en areas
donde hay abundancia de colonias de pulgones ya que
son entomoéfagos (Weber & Lundgren 2009).

Por otro lado, Llanqui et al. (2022) en la dieta de L.
etheridgei en la zona andina de Arequipa identific6 como
otro {tem importante a Acari, item que en nuestro estu-
dio no fue registrado para L. etheridgei y fue considerado
una presa de consumo accidental de L. annectens. El ele-
vado consumo de Acari por L. etheridgei en bosques de
quefiua podria atribuirse por la presencia de microhabi-
tats de suelos con hojarasca y troncos cubiertos por una
corteza que se desprende en delgadas laminas. (Llanqui
2014, Fernandez 2021). En algunos casos como en el
presente estudio, el item Acari podria ser una presa
ocasional dependiendo de la abundancia en el area
de estudio, asi como por su reducido volumen y
masa que resulta en un aporte energético reducido.

En L. annectens se identificaron como otras presas
fundamentales a Curculionidae (Coleoptera), larvas de
Lepidoptera y Araneae; sin embargo, en la dieta de L.
etheridgei, Llanqui et al. (2022) solo sefala a Araneae
como importante; y los otros {tems fueron registrados
con valores muy bajos. Esta diferencia en la importancia
de items alimenticios podria deberse a la disponibilidad
de recursos en los distintos habitats evaluados. Sin em-
bargo, ademas de la disponibilidad podria encontrase
cierta seleccion, como lo encuentra Aun etal. (1999) en L.
weigmanni en la posible preferencia de presas pequefas
como Formicidae y moscas. Por otro lado, en nuestros
estudios, observaciones de campo anotan la abundancia
de Formicidae; no obstante, en la dieta de L. etheridgei
y L. annectens, Formicidae es calificado como consumo
accidental. Lo que coincidiria con lo observado por Llan-
qui et al. (2022) de que L. etheridgei evit6 Formicidae y
para esta lagartija parece no ser una presa esencial. Algo
similar fue observado en L. victormoralesii y L. vallecu-
rensis (Castillo et al. 2017, Diaz 2018) donde el consumo
de Formicidae fue calificado como accidental.

Comparando nuestros resultados en el nivel taxond-
mico de Orden (Tabla 1), los items alimenticios (presas
animales) de mayor importancia para L. etheridgei y L.
annectens como Coleoptera y Hemiptera coinciden con
lo reportado para L. victormoralesii (como L. aff. melano-
gaster, en Diaz 2018), L. eleodori (Astudillo et al. 2015) y
L. polystictus (Olivera & Aguilar 2020); este ultimo, a pe-
sar de ser una especie con tendencia herbivora registro6
un mayor consumo de coledpteros con relacién al resto
de presas animales (Olivera & Aguilar 2020). Asimismo,
L. ruibali present6 como presa fundamental a Hemip-
tera (Villavicencio et al. 2005). Es posible que la mayor
presencia de coledpteros en la dieta de estas especies se
deba a que estos insectos predominan en plantas herba-
ceas por ser esencialmente fit6fagos, tal como ha sido se-
fialado para Microlophus occipitalis (Chavez-Villavicencio

2018) y porque en climas frios los escarabajos se despla-
zan lentamente facilitando su captura por depredadores
(Strathdee & Bale 1998). Asimismo, el comportamiento
gregario de hemipteros facilitaria su captura y su alto
consumo permitiria igualar la biomasa y la contribucion
energética que podrian obtener de presas grandes (Tull-
berg et al. 2000, Semhan 2014).

Por otro lado, las partes vegetales registradas en
la dieta de L. annectens y L. etheridgei corresponden a
frutos, flores y hojas, y estos resultados coinciden con
otros registros de Liolaemus como L. ruibali (Villavicen-
cio et al. 2005), L. boulengeri (Acosta et al. 1996) y L.
cuyanus (Moreno Azdcar & Acosta 2011). El consumo
de flores y frutos podria atribuirse a que se sienten
atraidos por su néctar, polen e insectos que los visitan
(Astudillo et al. 2015), asi como por su menor conteni-
do de material fibroso y celulosa en comparacién con
las estructuras verdes, lo que facilita su digestion y asi-
milacién, ademdas de ofrecer un mayor valor energéti-
co facilmente utilizable (Semhan 2014). Los lagartos
omnivoros podrian presentar una especializacién mas
pronunciada de lo que se suponia, mostrando una capa-
cidad para digerir alimentos duros y fibrosos como las
plantas (Rocha 2000, Villavicencio et al. 2005, Semhan
2014, Verrastro & Eli 2015). Ademas, el consumo de
material vegetal implica una menor demanda energéti-
ca en comparacion con la busqueda y captura de presas
pequeiias, lo que podria contribuir a su preferencia por
estos alimentos, que, aunque menos energéticos, son
mas abundantes y facilmente disponibles en una varie-
dad de habitats (Pough 1973, Semhan 2014).

Estacionalmente, L. etheridgei mantuvo como presa
fundamental a Lygaeidae (Hemiptera) en ambas tempo-
radas. Sin embargo, hubo una variacion en el consumo
de presas secundarias de Geocoridae, Cicadellidae y
Coccinellidae en temporada seca a Coccinellidae y Sca-
rabaeidae en época humeda. De igual forma, L. annec-
tens cambié su preferencia de Araneae y Lygaeidae en
temporada seca a larvas de Lepidoptera y Curculioni-
dae en época humeda. Asi también, se registré un ma-
yor consumo de material vegetal en época hiimeda para
ambas especies. Estos cambios podrian deberse a la va-
riacién de condiciones climaticas que influyen sobre la
abundancia y disponibilidad de recursos especialmen-
te en los lugares con cambio estacional marcado como
las zonas altoandinas (Mella et al. 2010, Astudillo et al.
2015, Castillo et al. 2019). Esto mostraria un potencial
caracter oportunista debido a la fluctuacién de recur-
sos en estas zonas con condiciones climaticas extremas
(Aun et al. 1999, Semhan 2014).

Los valores del indice de Levin estandarizado, como
una medida de la amplitud del nicho tréfico de las es-
pecies estudiadas fueron bajos y muy similares a los ob-
tenidos por Llanqui et al. (2022) para L. etheridgei. De
acuerdo con nuestros resultados, L. annectens presenta
una menor amplitud que L. etheridgei, lo cual podria
estar relacionado con el alto consumo de Sminthuridae
(Entomobryomorpha), a pesar de que este item no fue
encontrado con frecuencia. Al respecto, se observado
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que especies de Liolaemus tienen un comportamiento
oportunista y flexible, pero con una aparente especiali-
zacion en su dieta, mostrando una preferencia por cier-
tos tipos de presas, pero que serian presas disponibles
en sus microhabitats, es decir durante temporadas ad-
versas son capaces de consumir una variedad de presas
(Aun et al. 1999, Cabrera & Scrocchi 2020, Llanqui et al.
2022). Esta estrategia de alimentacidn ha sido sugerida
como una respuesta a un entorno donde el nimero de
presas se reducen o tiene una distribucion irregular (Pé-
faur & Lopez-Tejeda 1983). Si bien en nuestras observa-
ciones, L. etheridgei muestra preferencia por Lygaeidae,
asi como L. annectens por Lygaeidae, Curculionidae y lar-
vas de Lepidoptera, ambas lagartijas poseen un variado
consumo de presas de su entorno consideradas como ac-
cidentales. Esto podria interpretarse como la variacién
de la amplitud de nicho en relacién con la disponibilidad
de recursos, la cual podria ser afectada por la estaciona-
lidad, caracteristicas de los habitats y rango altitudinal
(Dunham 1983, Aun et al. 1999, Navas 2002). Asimismo,
al haber una mayor presencia de algunos tipos de presas,
es decir al aumentar la oferta de recursos, es posible que
haya una reduccién de la amplitud de nicho (Dunham
1983, Aun et al. 1999, Navas 2002, Semhan 2014, Castillo
et al. 2019) lo cual se muestra en nuestras observacio-
nes en L. annectens. En temporada humeda esta especie
consumid preferentemente larvas de Lepidoptera proba-
blemente debido a su abundancia en esta época; ademas
de ser un item con un alto valor energético y una gran
biomasa (Aun et al. 1999, Semhan 2014).

En nuestro estudio, solo se registr6 una relacion
significativa entre la medida de largo de cabeza (LC)
de L. annectens y longitud de la presa. Esto difiere de
lo encontrado en otras especies como L. polystictus
(machos) (Olivera & Aguilar 2020), y L. vallecurensis
(hembras) (Castillo et al. 2017), que presentaron una
correlacion significativa entre el ancho de la cabeza y
el volumen, ancho y largo méaximo de las presas. Sin
embargo, nuestros resultados coinciden con lo obser-
vado en L. eleodori (Astudillo et al. 2015) y en algunas
especies del grupo Liolaemus boulengeri y L. alticolor-
bibroni (Semhan 2014); esto sugiere que no en todas las
especies de Liolaemus el tamafio de las presas constitui-
ria un factor influyente en la seleccién de alimento (Se-
mhan 2014). Es asf como la falta de una relacién directa
entre las dimensiones de la cabeza y las presas podria
estar influenciada por multiples factores morfologi-
cos y fisiologicos en la capacidad de captura de presas
(Vanhooydonck et al. 2010), asi como la complejidad de
las interacciones ecolégicas y evolutivas en el compor-
tamiento alimentario (Herrel et al. 2018). Sin embargo,
la correlacion positiva hallada entre la longitud de la
cabeza de L. annectens con la longitud de las presas po-
dria estar en relaciéon de que una mayor fuerza de mor-
dida seria facilitada por una cabeza mas larga (Herrel
et al. 2008, Vanhooydonck et al. 2010). Esta adaptacién
podria mejorar la eficacia en la captura de presas de di-
versos tamafios y durezas como coledpteros y material
vegetal fibroso (Herrel et al. 2001, Herrel et al. 2008,
Isip etal. 2022).

Modelamiento de nichos ecolégicos. Los resultados
dela prueba de solapamiento de nicho por elipsoides mos-
traron una muy baja superposicion de nichos en las zonas
de contacto, coincidiendo con la proyeccidn geografica. De
acuerdo con la prueba de significancia estos resultados in-
dicarian una divergencia de nichos ecolégicos suponiendo
que habrian existido diferencias en su adaptacion a condi-
ciones ecoldgicas en distintos espacios climaticos (Alkishe
etal. 2022, Dey et al. 2022). Los analisis de volumen de ni-
cho muestran una mayor amplitud en L. annectens (7.58),
con relacion a L. etheridgei (6.27); existiendo una relacion
positiva entre la amplitud y el rango geografico potencial,
donde el area de distribucidon potencial de L. annectens
también es mayor coincidiendo con lo esperado (Slatyer
etal. 2013, Kambach et al. 2019).

La prueba de identidad de nichos mostr6 evidencia de
no equivalencia entre los nichos ecoldgicos de L. annec-
tens y L. etheridgei, siendo el valor observado del indice
de similitud de Schoener D significativamente inferior a
los valores esperados (Warren et al 2008). Esto puede ser
interpretado como una divergencia de nichos, que podria
explicarse por una evolucién de nichos, donde sus presio-
nes selectivas no fueron similares y por diversos factores
se especializaron, y sus poblaciones se establecieron bajo
condiciones ambientales especificas (Broennimann et al.
2012, Warren et al. 2014b, Di Cola et al. 2017). Esto sugie-
re una falta de capacidad de intercambio ecolégico entre
taxones hermanos (Blair et al 2013).

Los modelos de nicho ecoldgico obtenidos demos-
traron ser mejores que lo esperado al azar, logrando un
buen desempefio, de acuerdo con los valores de la curva
AUC, ROC parcial, tasa de omision 5% y AlCc (Elith et al.
2006, Cobos et al. 2019a) y considerando que un buen
modelo debe predecir con precision las areas idoneas
para la presencia de una especie; lo cual depende de di-
versos factores como los datos de entrada, variables pre-
dictoras y parametros empleados en el modelo (Guisan
& Zimmermann 2000, Feng et al. 2019, Hao et al. 2020).

La proyeccion geografica de los modelos obtenidos
demuestran que ambas especies ocupan una distribu-
cién geografica en regiones adyacentes en la cordille-
ra de los Andes, en el sur del Peru. El modelo de nicho
ecologico de L. etheridgei presenta un patrén de zonas
ambientalmente idoneas situdndose principalmente en
la zona intermedia del departamento de Arequipa y Mo-
quegua en el flanco occidental de la cordillera Volcanica y
la cordillera de Ampato; la mayor parte de areas idéneas
coinciden con las ubicaciones reportadas por otros auto-
res (Aguilar et al. 2016, Gutiérrez et al. 2018, Abdala et
al. 2021, Llanqui et al. 2022). Sin embargo, el modelo de
nicho ecolégico también predice una zona de alta idonei-
dad ambiental en el departamento de Tacna lo que difie-
re de los registros de presencia obtenidos y deberia ser
corroborado en campo. El modelo de L. annectens, otorga
una alta idoneidad ambiental a esta especie en la regién
altoandina del departamento de Arequipa y zonas colin-
dantes con Puno y Cusco, abarcando areas de la cordille-
ra de Ampato y Chila, y la region oriental de la cordillera
Volcanica. Estas zonas de idoneidad concuerdan en gran
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parte con otros registros de L. annectens (Aguilar 2016,
Abdala et al. 2021, Uetz et al. 2023). Existe la posibili-
dad de encontrar a L. annectens en el departamento de
Moquegua, pero estas poblaciones deben ser evaluadas
taxonomicamente por la probabilidad de corresponder a
nuevos taxones (Abdala et al. 2021). Sin embargo, nues-
tro modelo indica un porcentaje bajo de idoneidad am-
biental en esta region <37.00%.

En la presente investigacién se determiné un area po-
tencial de distribucion de 7220.63 km? para L. etheridgei,
mayor que el drea estimada de ocurrencia propuesta por
laIUCN (2023) (2200.00 km?). De igual forma el area po-
tencial de distribucién para L. annectens es de 12905.52
km? y el area estimada de ocurrencia que presenta la
IUCN es de 4225.00 km?. Esta diferencia podria estar re-
lacionada con el mayor nimero de registros en el pre-
sente trabajo, ademas del uso de las variables bioclimati-
cas que permitirian delimitar las condiciones favorables
para la presencia de la especie (Guisan & Zimmermann
2000). Sin embargo, las evaluaciones basadas exclusi-
vamente en datos climdaticos tienden a sobrestimar las
areas previstas de habitat adecuado (Gaston 2003, IUCN
2023); por lo que se considera que los modelos de ido-
neidad pueden usarse como un referente, pero no direc-
tamente para estimar el area estimada de ocurrencia de
una especie ya que suele abarcar una extensién mayor a
la ocupada (IUCN 2023). Por otro lado, se debe tener en
cuenta que la metodologia usada por la IUCN para hallar
el drea estimada de ocurrencia es el PMC (Poligono mi-
nimo convexo), que no excluye areas que forman discon-
tinuidades o disyunciones lo que puede llegar a una so-
brestimacién (Chavez-Villavicencio & Tabilo-Valdivieso
2023, IUCN 2023).

En relacion con los factores climaticos, el modelo de
L. etheridgei tuvo una mayor influencia de la variable
precipitacion anual, donde el incremento en la preci-
pitacion indicaria un efecto negativo reduciendo las
probabilidades de presencia de L. etheridgei, similar
a los resultados obtenidos para Liolaemus pseudolem-
niscatus (Chavez-Villavicencio 2022). Por otro lado,
La variable de mayor influencia para L. annectens fue
temperatura media anual influyendo también de for-
ma negativa, es decir dreas con mayor temperatura
son menos propicias para la especie; coincidiendo con
Manzanilla & Péfaur (2000). Esta preferencia de L. an-
nectens por ambientes con temperaturas bajas coincide
con otras especies del grupo montanus como L. signifer,
L. polystictus, L. vallecurensis y L. ruibali (De la Galvez
Murillo & Pacheco 2009, Castillo et al. 2015, Olivera &
Aguilar 2020). Las especies altoandinas ajustan su fi-
siologia a condiciones ambientales extremas a través de
una mejor capacidad de termorregulacién (Cruz et al.
2014, Castillo et al. 2015, Ferri Yafiez 2016).

Cabe resaltar que las zonas de idoneidad ambiental
presentadas no necesariamente reflejan zonas donde
existiran poblaciones estables de las especies estudia-
das e incluso podrian no estar presentes (Illoldi-Rangel
& Escalante 2008, Gay-Escalante 2021). Su presencia
también depende de otros factores como factores his-

toricos o de dispersion, factores geograficos, bioticos,
ecologicos, fisioldgicos y antropogénicos (Soberén &
Peterson 2005, Illoldi-Rangel & Escalante 2008, Maciel-
Mata et al. 2015, Chavez-Villavicencio 2022). Entre los
factores antropogénicos se tiene el uso de zonas agrico-
las, urbanas y de actividades mineras, y retrocesos en
aquellas areas que si habian sido colonizadas debido
a cambios en la cobertura vegetal relacionados a pro-
cesos humanos de deforestacion (Pearson et al. 2007,
Ferri Yanez 2016).

Conclusion

Nuestros resultados muestran que L. annectens y L.
etheridgei tienen diferencias significativas en sus ni-
chos tréficos a pesar de ser parte de un mismo grupo
monofilético y ser consideradas especies hermanas. La
divergencia de nichos ha sido sefialada como un factor
importante en la especiacion y diversificacion de las di-
ferentes especies de lagartos neotropicales en diferen-
tes ambientes y recursos (Sheu et al. 2020). Es asi como
Ferri Yafiez (2016) menciona una posible divergencia
asimétrica en especies de Liolaemus en la que una es-
pecie se adapta a un nuevo nicho ecoldgico y la otra es-
pecie permanece en su nicho original. Este patrén resulta
de distintos factores que pueden ser climaticos, asi como la
evolucidn de algunas especies para adaptarse a temperaturas
frias (Ferri Yafiez 2016, Jaksic 2022). En este sentido, los
nichos divergentes de L. annectens y L. etheridgei suge-
ririan diferencias fisiologicas entre ambas especies, las
cuales podrian representar adaptaciones a condiciones
ambientales con distintos limites climaticos, como la
tolerancia a temperaturas bajas (Navas 2002, Fontane-
lla et al. 2012, Cruz et al. 2014, Breitman et al. 2015,
Maciel-Mata et al. 2015, Ferri Yafiez 2016). Por ultimo
y de forma mas general, los Andes poseen una heteroge-
neidad de ambientes y climas de condiciones variables
que han contribuido de forma significativa en la divergencia
ecoldgica de estas dos especies estrechamente emparentadas
de Liolaemus (Esquerré et al. 2018).
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