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Resumen

Las islas y los continentes representan ambientes que difieren ampliamente en la riqueza
de especies que ahi habita y por ende en la intensidad de las interacciones que ahi se da.
En el presente estudio, reportamos los resultados de dos afos de trabajo y experimentos
realizados en dos poblaciones de lagartijas Anolis nebulosus, una insular y una continental,
en la region de Chamela, Jalisco, México. Los topicos del trabajo son la depredacién, la
competencia interespecifica y la competencia intraespecifica, y sus efectos sobre la

ecologia y la biologia de ambas poblaciones.

El trabajo de campo fue llevado a cabo de octubre de 2010 a septiembre de 2012. En cada
sitio trazamos tres cuadrantes, donde medimos la densidad de lagartijas de la especie A.
nebulosus, la densidad de otras especies de lagartijas con quienes comparte su habitat y al
mismo tiempo compite, la supervivencia de la especie en cuestion, la frecuencia de
autotomia caudal, el uso que hacen del habitat, su condiciéon corporal, su tasa de
crecimiento y su morfologia. El experimento de campo consistio en el uso de video-
camaras para obtener datos de tasa de depredacién, de interaccidn inter e intraespecifica,
y de agresion inter e intraespecifica. En los experimentos de laboratorio medimos la
agresividad inter e intrapoblacional en las lagartijas A. nebulosus de la isla y del

continente.

Nuestros resultados sugieren que los procesos que afectan la ecologia y biologia en ambas

poblaciones difieren en intensidad. En la isla la competencia intraespecifica predomina



ampliamente sobre la depredaciéon y la competencia interespecifica, mientras que en el

continente sucede todo lo contrario.

Los procesos ecoldgicos a los que estd sujeta la poblacidn insular contrastan con los de la
poblacidn continental. De esta manera, las lagartijas A. nebulosus insulares se encuentran
bajo menor presién por depredaciéon, menor presidén por competencia interespecifica y
mayor presién por competencia intraespecifica, ademas de mayor densidad poblacional.
Asimismo, los individuos insulares presentan mejor condicién corporal y mayor tasa de
crecimiento, sin embargo, la supervivencia en ambos sitios no difirié estadisticamente.

Finalmente, el uso que hacen del habitat y la morfologia en ambas poblaciones difiere.



Abstract

Species richness and ecological interactions differ widely between islands and the
mainland. In this study, we reported results from two years of field work and some
experiments with two Anolis nebulosus populations at the Chamela region in Jalisco,
Mexico, one insular and one at the mainland. The topics of the work are predation
interspecific competition and intraspecific competition, and its effects on the ecology an

biology of both populations.

The field work was made from October 2010 to September 2012. At each site we draw
three quadrants, where we measured density of A. nebulosus and another lizard species
that share the habitat and compete at the same time with A. nebulosus lizard, we
measured survivorship, frequency of tail damage, habitat use, body condition, growth rate
and morphology of this species. The field experiment consisted in the use of video
cameras to obtain data on the rate of predation, inter and intraspecific interaction rate,
and inter and intraspecific aggression rate. In the laboratory experiments measured

aggressiveness inter and intra-population in both sites.

Our results suggest that the processes that affect the ecology and biology in both
populations differ in intensity. On the island intraspecific competition widely prevails over

predation and interspecific competition, while on the mainland opposite happens.

The ecological process between populations differs. In this way, insular A. nebulosus are
under less pressure by predation, lower pressure by interspecific competition and

increased pressure by intraspecific competition, in addition to greater population density.



Also, the island individuals have better body condition and grater growth rate, however
survival in both sites not differ statistically. Finally, the use of the habitat and morphology

in both populations differ.



Introduccion general

Los atributos de las poblaciones se encuentran potencialmente afectados por diversos
factores entre los que se encuentran la heterogeneidad espacial, el tiempo, la estabilidad
climdtica, la productividad, y las interacciones como la competencia y la depredacién
(Menge & Sutherland, 1976; Goodwin et al., 2005). Estas dos interacciones han sido
ampliamente estudiadas a pesar de las dificultades que implica su medicién (Slobodkin,
1974; Schoener, 1979; Hawlena & Pérez-Mellado, 2009). Asi, se ha generado gran
cantidad de informacidon sobre los efectos que tienen estas interacciones en los
individuos, las poblaciones y las comunidades. Sin embargo, a pesar del conocimiento
generado, la importancia de la competencia y la depredacion en los patrones evolutivos y
ecoldgicos de las comunidades sigue en debate (Barnes, 2003; Losos & pringle, 2011) y
aun mads, si se toman en cuenta la comparacion entre ambientes continentales y

ambientes insulares.

Cuestiones bdsicas sobre competencia y depredacion.

Partiendo de un sistema de dos especies (A y B), la competencia puede explicarse como la
interaccion entre la especie A y la especie B, en la cual, ambas especies se perjudican
mutuamente, mientras que la depredacién puede explicarse como la interaccion entre la
especie A (depredador) y la especie B (presa), en la cual, la primer especie es beneficiada y

la segunda es perjudicada (De la Llata, 2003).

Debido a la gran importancia de la competencia y de la depredacidn en la estructuracidn

de poblaciones y comunidades, su estudio y comprension se ha vuelto una practica comun



en el mundo de la ciencia. A principios del siglo XX ambas interacciones ecolégicas fueron
explicadas mediante modelos matematicos por Alfred Lotka y Vito Volterra (Smith &

Smith, 1990).

El modelo de Lotka-Volterra para competencia, explica el efecto depresor de una especie
sobre otra y se expresa como la proporcién de individuos de una especie que sustituye a

individuos de una segunda especie, representandose de la siguiente manera:

dnl/Nldt=r1 ((Kl'Nl'aNZ)/Kl)

dnz/det=I’2 ((KZ'N2'6N1)/K2)

Donde N; representa la densidad de la especie 1, K; es la capacidad de carga ambiental de
la especie 1, r; es la tasa intrinseca de crecimiento de la especie 1, y a es el coeficiente de
competencia de la especie 1 (esta se refiere a una constante de proporcion que define la
cantidad de K; usada por cada individuo de la especie 2). Para la segunda férmula el 2 se

refiere a la especie 2y 8 es el coeficiente de competencia de la especie 2.

El modelo de Lotka-Volterra para depredaciéon explica el efecto de la tasa de encuentro de
los depredadores sobre el cambio en el nimero de presas, tomando en cuenta la tasa de

crecimiento de las presas, y se expresa de la siguiente manera:

dM/dt=rM-aMC

dC/dt=bMC-mC
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Donde, M es la abundancia de la presa, r es la tasa de crecimiento de la presa, a es el
coeficiente de depredacidn, C es la abundancia del depredador, m es la tasa de mortalidad

del depredador, y b es la tasa de produccion de depredadores por presa consumida.

Ambos modelos trabajan bajo supuestos limitantes, constituyendo una simplificacion
manifiesta de la realidad. Algunos de los supuestos son: 1) modelo de competencia:
asume que todos los valores de interaccidon de la matriz son positivos o 0, ademads asume
gue la poblacién de una especies puede incrementarse en ausencia de la otra hasta llegar
a su capacidad de carga; 2)modelo presa-depredador: la especie depredadora se alimenta
Unicamente de la especie presa, la especie presa se alimenta de un recurso abundante
dentro del habitat, los parametros de edad y sexo no cuentan (poblaciones homogéneas),
las caracteristicas son las mismas en todo del habitat, ambas especies presentan la misma
probabilidad de interaccion, la poblacién de presas se incrementa sin limite en ausencia
del depredador, la poblaciéon del depredador no puede subsistir sin la presencia de la

presa.

Por su parte, se dice que la competencia intraespecifica es una interaccidn denso
dependiente, es decir, que los recursos se hacen limitantes conforme la poblacién se
incrementa y la tasa de crecimiento per capita declina, y se puede representar mediante

una ecuacion logistica (Calsbeek & Smith, 2007).

Importancia de la competencia y la depredacion.

El potencial que la competencia posee para cambiar los patrones de distribucidn,

abundancia y las caracteristicas de las especies competidoras, ha despertado el interés en

11



esta interaccion (Goldberg & Bartton, 1992). Sin embargo, la intensidad de la competencia
estd ampliamente influenciada por el traslape del nicho de las diferentes especies (Lister,

1976) y por la cantidad del recurso disponible (Petren & Case, 1998).

Ya que la competencia afecta negativamente a las especies que participan de ella, el éxito
de supervivencia de una especie puede depender de evitar competir con otras especies.
Por ello, en lo que serian estrategias para la disminucién del traslape de nicho, las
especies pueden disminuir las probabilidades de encuentro con otras especies
competidoras, modificando su horario de actividad o el uso del habitat, sin embargo, esto
puede conducirlas a encontrarse en condiciones sub-6ptimas, afectando negativamente
su forrajeo, fecundidad, crecimiento, almacenamiento de energia, densidad y estructura
de edades (Jones & Bermuta, 1998). Asimismo, la modificacion de los habitos, como el
cambio en la dieta, puede conllevar la disminuciéon de la competencia pero al mismo
tiempo puede conducir a adaptaciones morfoldgicas, especializdndose en el uso de
diferentes recursos y de esta manera maximizar las probabilidades de éxito (Colli et al.,
1997). Esto se desprende del principio de exclusiéon por competencia (Gause, 1932), el cual
menciona que bajo factores ecoldgicos constantes, dos especies no pueden coexistir si se
encuentran compitiendo por los mismos recursos, ya que un competidor siempre
dominarad al otro, llevandolo a la extincién, a modificarse evolutivamente, o desplazandolo
de su nicho, resultando en una estructuracidon de las poblaciones y las comunidades.
Hablando exclusivamente de la competencia intraespecifica, esta puede incrementar la

variaciéon ecoldgica y genética (Goldberg & Landa, 1991).

12



En cuanto a la depredacidn, esta juega un papel crucial en la regulacién de la densidad de
los competidores dominantes, manteniendo su poblacion por debajo de la capacidad de
carga, y participa en la especiacioén, ya que divide la distribucién de las poblaciones, las
cuales deben especializarse en las diferentes condiciones (Menge & Sutherland, 1976).
También, modifica el comportamiento de las especies, limitando su actividad y acceso a
los recursos disponibles, entre ellos el alimento (Lister & Garcia, 1992; Nonacs & Calabi,
1992), influyendo negativamente en las condiciones corporales de los individuos (Rands &
Cuthill, 2001). Finalmente, asi como la competencia, la depredacién afecta la actividad y
los habitos de sus presas, lo cual las conduce a realizar un uso sub-6ptimo de los recursos,
o a modificaciones morfolégicas para maximizar la explotacién de los recursos (Schoener

etal., 2002).

Competencia y depredacion en ambientes insulares.

La intensidad en la competencia y depredacién para una especie no sélo varia a lo largo
del tiempo, sino que también puede variar dependiendo del sitio, debido a las
caracteristicas particulares del mismo (Meiri et al., 1004). Un ejemplo de ello son los
ambientes insulares, donde las condiciones de aislamiento, distancia a las poblaciones
originales y caracteristicas estructurales suelen afectar la diversidad en dichos sitios y con
ello la intensidad de la competencia y la depredacién (Petren & Case, 1998; Meiri et al.,
2004). Estos ambientes suelen representar, para una especie animal, la disminucién en la
diversidad de recursos como resultado de las caracteristicas anteriormente expuestas.
Dicha disminucidn en la disponibilidad de recursos puede conducir a una especie animal a

modificar su alimentacion (Vitt, 2004), modificar el uso que hacen del habitat y a disminuir

13



su talla corporal (Meiri et al., 2004). Asimismo, las caracteristicas de los ambientes
insulares conducen a una disminucién en la diversidad de competidores y depredadores,
lo que puede acarrear un incremento de la densidad poblacional, modificacién en el uso
del habitat y al aumento de la talla corporal de los individuos de la poblacién (Meiri et al.,

2004).

Competencia y depredacion en lagartijas.

En lagartijas, diversos estudios han abordado y ampliado el conocimiento que se tiene
sobre el efecto de interacciones como la competencia y la depredacién en este grupo de
animales (Gerber & Echternacht, 200; Schoener et al., 2002; Lailvaux et al., 2004; Calsbeek

& Smith, 2007).

La depredacion y la competencia influyen ampliamente en el comportamiento de las
lagartijas, ya que las conduce a modificar sus habitos de alimentaciéon, comportamiento
social, uso del habitat y actividad (Lister & Garcia, 1992; Macrini et al., 2003). También, los
atributos de los individuos se ven afectados y en consecuencia toda su dinamica
poblacional. Primeramente, tanto la competencia como la depredacién pueden causar
dafio fisico o la muerte de los individuos (Pafilis et al., 2009). La disminucion de la
competencia interespecifica puede conducir al aumento de la densidad poblacional
(Calsbeek & Cox, 2010) y con ello al aumento de la competencia intraespecifica (Petren &
Case, 1998), ademas, obliga a los individuos de las diferentes especies a optimizar el uso
gue hacen del habitat (kolbe et al., 2008; Losos, 1994). La limitacidn o exclusidn del acceso

a los recursos derivada de ambas interacciones, afecta negativamente su condicién

14



corporal, tasa de crecimiento (Harmoen et al., 2007; Schoener et al., 2002), talla, y el

tamafio y numero de puestas (Schoener et al., 2002).

La presion por depredacién y por competencia puede tener efectos a lo largo del tiempo
en los individuos, los cuales pueden sufrir modificaciones morfoldgicas (Pinto et al., 2008;
Thomas et al., 2009), debido a que los individuos adaptan su morfologia para poder hacer
un uso 6ptimo de los recursos (Losos et al., 1994), un ejemplo claro son los ecomorfos
caribefios (diferentes especies con forma y uso del habitat similar), quienes se reparten en
el habitat y se especializan en él. La forma de los individuos puede hacerlos mas aptos
competitivamente (Verwaijen et al., 2002), debido a que una cabeza de mayor tamano les
provee de mayor fuerza de mordida, ademas, puede promover la modificacion de la dieta
(Lailvaux et al., 2004; Verwaijen et al., 2002), o bien, el incremento en el tamafio de las

extremidades puede incrementar sus habilidades de locomocion (Irschick & Losos, 1998).

Es importante mencionar que la intensidad de estas interacciones fluctia a lo largo del
tiempo (Losos & Pringle, 2011), y al mismo tiempo, dicha intensidad depende de varios
factores, como las densidades poblacionales y los habitos de las especies (Smith, 1981;

Waide & Reagan, 1983; Lister & Garcia, 1992).

La intensidad de ambas interacciones también fluctia dependiendo del sitio, por ejemplo,
se ha registrado que en ambientes insulares, la intensidad de las interacciones
iterespecificas disminuyen, debido a que un area reducida soporta menor numero de
especies (Thomas et al., 2009), y la intensidad de las interacciones intraespecificas puede

llegar a aumentar (Schoener et al., 2002). Para los ambientes insulares los elementos que

15



son cruciales para la intensidad con que ocurren estas interacciones, son la distancia al
continente, el tamano del drea y la estructura vegetal, las cuales influyen directamente en
la riqueza de especies y los recursos del habitat (Wright et al., 1984). Sin embargo, son
pocos los estudios que han comparado estas interacciones entre islas y continentes, y sus
efectos sobre sus poblaciones (Wright et al., 1984; Irschick et al., 1997; Pinto et al., 2008:

Schaad & Poe, 2010).

Ya que son pocos los estudios que comparan la ecologia de poblaciones insulares y
continentales de la misma especie, en nuestro trabajo aprovechamos la oportunidad que
nos brinda la existencia de dos poblaciones de lagartijas A. nebulosus, una insular y una
continental, las cuales se encuentran separadas por 0.45km de superficie ocednica. Dicho
estudio tiene por objeto contestar dos grandes preguntas: éCudl es el papel de
interacciones como la depredaciéon y la competencia sobre ambas poblaciones de
lagartijas A. nebulosus? y iDe qué manera afectan la depredacién y la competencia a

ambas poblaciones de lagartijas?

El presente trabajo de dividio en tres capitulos:

El primer capitulo aborda el estado de las interacciones ecolégicas como la depredacién,
la competencia interespecifica y la competencia intraespecifica en la isla y en el
continente, y sus posibles efectos en la densidad poblacional, agresividad, dafio caudal y

supervivencia.

El segundo capitulo aborda el efecto de dichas interacciones en atributos de los individuos

a mediano plazo como son: la condicidn corporal y la tasa de crecimiento, y se registra el

16



estado de los recursos alimenticios disponibles para ambas poblaciones de lagartijas
Anolis. Este segundo capitulo fue el que se registré como articulo de requisito, por lo que

se anexa de forma integra.

El tercer capitulo aborda el efecto de dichas interacciones en los atributos de los
individuos de ambas poblaciones a largo plazo, hablando especificamente de su

morfologia.

Area y especie de estudio

El estudio se llevd a cabo de octubre de 2010 a septiembre de 2012, dentro de los
terrenos de la estacion de biologia de Chamela (19°29°48.49"’N, 105°02’25.75’W), la cual
se encuentra dentro de la Reserva de la Bidésfera Chamela-Cuixmala (13,142 ha), y en la
Isla San Agustin (19°32’04.56"’N, 105°05’18.13””W; 3.3 ha), la cual pertenece al Santuario
de Islas de la Bahia de Chamela. En la Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala se han
reportado 70 especies de mamiferos, 270 de aves, 19 de anfibios y 68 de reptiles,
incluyendo a la lagartija A. nebulosus (Arizmendi et al., 1991; Garcia & Ceballos, 1994;
Ramirez-Bautista, 1994; Ceballos & Miranda, 2000). En el Santuario de Islas de la Bahia de
Chamela sélo se han reportado 9 especies de aves y 5 de reptiles entre los que se incluye
la lagartija A. nebulsus (CONANP, 2008). Ambos sitios estan caracterizados por una fuerte
estacionalidad en la precipitacidn, la cual se concentra de Julio a Octubre, con una larga
estacion seca que puede durar hasta 8 meses. El promedio anual de precipitacién es de
749 mm y la temperatura promedio anual es de 24.9°C (Bullock, 1986). El bosque tropical

caducifolio es el principal tipo de vegetacidon en ambos sitios y se caracteriza por perder
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sus hojas durante la estacion seca. Los arboles en la isla San Agustin son de menor tamano

gue los encontrados en el bosque del continente.

En este trabajo usamos como modelo de estudio a la especie Anolis nebulosus, que
pertenece a un género ampliamente estudiado, particularmente en la zona del caribe. El
género cuenta aproximadamente con 361 especies que se distribuyen desde Carolina del
norte, USA, hasta la parte norte de Sudamérica (Losos, 2009). El género Anolis ha sido
modelo de estudio sobre diversos tdpicos bioldgicos y ecoldgicos (Losos, 2009). Anolis
nebulosus es una pequeia lagartija arboricola. Los machos promedian 42 mm longitud
hocico cloaca (LHC) y 1.7g de peso corporal, mientras que las hembras promedia 36 mm
LHC y 1.0g de peso corporal. Es una especie endémica de México y se distribuye del Este
de Sonora sobre la vertiente del pacifico hasta el Sur de Guerrero y en la cuenca del Balsas

(Garcia & Ceballos, 1994; Ramirez-Bautista, 1994).
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Capitulo 1
Competencia, depredacién y supervivencia de Anolis nebulosus.

Introduccion

Las islas y continentes son ambientes que pueden diferir ampliamente en la riqueza de
especies y, consecuentemente, en la intensidad de las interacciones que ahi ocurren
(Irschick et al., 1997; Van Damme, 1999; Palkovacs, 2003; Pafilis et al., 2009). Por ejemplo,
para las lagartijas del género Anolis, las islas representan ambientes con menor riqueza de
especies que compitan con ellas o las depreden, resultando, generalmente, en el
incremento de su densidad poblacional, por lo que la probabilidad de encuentro
intraespecifico y, consecuentemente, la competencia intraespecifica aumentan (Calsbeek

& Cox, 2010).

Asi, la depredacion, la competencia interespecifica y la competencia intraespecifica juegan
un papel muy importante en la estructuracién de las comunidades de lagartijas (Pacala &
Roughgarden, 1982; Kolbe et al., 2008; Thomas et al., 2009). Su supervivencia (Civantos &
Forsman, 2000), densidad (Schoener et al., 2002), crecimiento (Clobert et al., 2000),
forrajeo (Kolbe et al., 2008), termorregulacion, comportamiento y uso del habitat
(Paterson, 1999) estdn influenciadas en gran medida por estas interacciones, las cuales
fluctdan a lo largo del tiempo dependiendo de las condiciones bidticas y abidticas de los

sitios (Calsbeek & Cox, 2010; Losos & Pringle, 2011).

En lagartijas, diversos trabajos han medido estas interacciones a partir de diferentes

métodos. La tasa de depredacion ha sido medida a partir de la tasa de mortalidad (Wilson,
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1991), de la frecuencia de autotomia caudal (Clobert et al., 2000), de la supervivencia tras
la introduccién de un depredador potencial (Schoener et al., 2002), o bien, midiendo la
densidad poblacional en presencia o ausencia de depredadores potenciales (Campbell et
al., 2012). La competencia interespecifica se ha medido a partir de la exclusién o inclusién
de competidores (Lister, 1976; Langkilde et al., 2005; Losos, 2008), o de la modificacidon de
los recursos que las rodean(Petren & Case, 1998). La competencia intraespecifica se ha
medido a partir de experimentos de agresién en laboratorio (Raia et al., 2010), de dafio
caudal (Pafilis et al., 2009) y de supuestas consecuencias en atributos de las especies

como la morfologia, talla y uso de recursos (Thomas et al., 2009; Cote & Clobert, 2010).

En este grupo de animales, se han usado video-camaras en el estudio de las interacciones
antes mencionadas, particularmente contribuyendo al conocimiento de su
comportamiento ante depredadores potenciales (Downes, 2001; Downes & Shine, 2001),
sin embargo, han sido también empleadas en el estudio de su desplazamiento (Steinberg
et al., 1993; Irschick & Losos, 1998; Mcelroy et al., 2007; Gillis et al., 2009; Cox & Calsbeek,
2010), comportamiento (Monasterio et al., 2010; Raia et al., 2010), y reproduccién

(Moreira & Birkhead, 2004).

En nuestro trabajo usamos video-cdmaras para obtener y contrastar las tasas de
depredacion, de encuentro y agresion inter e intraespecifica entre dos poblaciones de
lagartijas Anolis nebulosus, las cuales se encuentran separadas por tan sélo 0.45km de
superficie ocednica en la costa de lJalisco, México. Ademas, usamos datos de
supervivencia, de densidad poblacional, de frecuencia de dafio caudal y de experimentos

de agresién en laboratorio para dar mayor certeza a nuestros resultados.
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Métodos

Para medir la tasa de depredacién, encuentro inter e intraespecifico, de agresién inter e
intraespecifica, e identificar a los posibles depredadores de la lagartija A. nebulosus,
fijamos tres individuos adultos por dia a tres diferentes alturas en la percha (20 cm, 150
cm y 200 cm), tres dias, cada dos meses, durante dos afos. Para fijar cada lagartija,
usamos un hilo de 15 cm de largo, el cual amarramos a la altura de la pelvis del individuo
por un extremo, y a una tachuela por el otro extremo, y fijamos dicha tachuela a las
diferentes alturas ya mencionadas. Los individuos fueron video-grabados por un lapso de
4hr en promedio con una videocamara del tipo SONY Handycam DCR-SX43®. Cada
lagartija fue liberada al finalizar la video-grabacién, cada individuo se usé sélo una vez.
Posteriormente, revisamos los videos y tomamos datos del momento y tipo de evento,
clasificandolos en cinco categorias: a) depredacion, evento en el cual la lagartija Anolis es
atacada y devorada; b) encuentro interespecifico, evento en el cual un individuo de una
especie diferente aparece y la lagartija Anolis se mueve en la percha para evitar contacto
fisico; c) encuentro intraespecifico, evento en el cual aparece otra lagartija Anolis pero no
hay contacto fisico; d) agresion interespecifica, evento en el cual aparece un individuo de
otra especie y ataca a la lagartija Anolis; y d) agresion intraespecifica, evento en el cual

otra lagartija Anolis aparece y hay agresion fisica entre ambas.

Medimos la agresividad de las lagartijas A. nebulosus de ambas poblaciones, realizando
para ello tres experimentos. En el primero, capturamos 10 machos en la isla y 10 en el
continente, a estos individuos los catalogamos como intrusos y los colocamos dentro de

sacos herpetoldgicos. Llevamos a los intrusos al campo dentro de los sacos herpetoldgicos
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y los presentamos a individuos residentes (lagartijas dentro de su territorio) con
caracteristicas fisicas muy similares a las de los intrusos, los fijamos, con la misma técnica
utilizada en las grabaciones de video, a la percha usada por el residente, intentando
perturbar lo menos posible su comportamiento. Video-grabamos el encuentro durante 10
minutos, usando para ello las videocdmaras ya mencionadas. Catalogamos el
comportamiento del residente dentro de la clasificacién de comportamiento propuestas
por Stamps (1977): a) sin interaccién, b) despliegue, c) despliegue+ataque, d) ataque, y e)
huida. En el segundo experimento, capturamos 60 lagartijas Anolis, 30 en la isla 'y 30 en el
continente. Medimos el comportamiento agresivo intra-poblacional y lo clasificamos en 6
categorias, apoyandonos en la clasificacion propuesta por Stamps (1977): a) sin
interaccion, b) despliegue—sin respuesta, c) despliegue+ataque—despliegue+ataque, d)
ataque—ataque, e) despliegue—despliegue, y f) ataque—sin respuesta; para realizar este
experimento, colocamos tres individuos (sélo machos o sélo hembras) de la misma
poblacién durante 15 minutos en un recipiente de plastico transparente de 30 cm de
ancho por 40 cm de largo por 25 cm de alto; al final del experimento, obtuvimos 7
encuentros entre machos continentales, 3 entre hembras continentales, 4 entre machos
insulares, y 3 entre hembras insulares. En el tercer experimento medimos la agresividad
interpoblacional. Clasificamos el comportamiento agresivo para hembras y para machos,
apoyandonos en las categorias propuestas por Stamps (1977); a) despliegue insular—sin
respuesta, b) despliegue continental-sin respuesta, c) sin interaccién, d) despliegue
insular—escape continental, e) despliegue continental—escape insular, f) ataque insular—

escape continental, g) ataque continental-escape insular, h) despliegue insular—
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despliegue insular, i) despliegue insular—despliegue continental, j) ataque insular—
despliegue insular, k) ataque continental-despliegue insular, |) ataque insular—ataque
insular, m) atague continental-atague continental, y n) ataque insular-ataque
continental. Usamos los mismos 60 individuos capturados, después de dos dias de finalizar
el segundo experimento. Colocamos dos individuos de la isla y dos del continente en el
recipiente de plastico ya mencionado durante 20 minutos, en total se obtuvieron 10

eventos entre machos y 4 entre hembras.

Para medir la supervivencia de las lagartijas Anolis en la isla y en el continente, trazamos
tres cuadrantes de 20m x 20m en cada sitio. Visitamos cada cuadrante tres dias, cada dos
meses, de Octubre de 2010 a Septiembre de 2012, resultando 30 visitas para cada
cuadrante. Recorrimos cada cuadrante en tres horarios diferentes de manera intercalada,
de 9:00 a 10:30, de 10:30 2 12:00 y de 12:00 a 13:30 horas, asi, en total dedicamos 45hrs a
cada cuadrante. Durante los recorridos capturamos todas las lagartijas A. nebulosus
observadas, identificamos su sexo mediante la presencia (machos) o ausencia (hembras)
del pliegue gular, y usamos la técnica de marcaje y recaptura mediante ectomizacién de
falanges para obtener la probabilidad de supervivencia y la densidad poblacional en la isla
y en el continente, también registramos la presencia o ausencia de la cola con el fin de
medir la frecuencia de dafo caudal en ambas poblaciones, la cual se ha usado como
indicador de depredacién (Cooper & Wilson, 2008) y de competencia intraespecifica
(Pafilis et al., 2009). Asimismo, para obtener la densidad de posibles competidores
interespecificos de A. nebulosus, registramos todas las lagartijas observadas durante los

recorridos (sin importar la especie).
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Analisis de datos

Para obtener las tasas de depredacidn, de encuentro inter e intraespecifico y de agresion
inter e intraespecifica, dividimos el nUmero de eventos observados de cada categoria por
video-grabacion entre el tiempo de duracién de cada video, y lo promediamos por sitio.
Para obtener soporte estadistico en la comparacidon entre sitios, realizamos un re-
muestreo mediante un andlisis bootstrap 95% Cl con 1000 replicaciones para cada tipo de
interaccion, usando las tasas obtenidas de las diferentes interacciones por video-

grabacion.

Para contrastar los datos de comportamiento agresivo en campo entre ambas poblaciones
usamos un analisis ji2 para dos muestras independientes, debido a que nuestros datos
fueron categodricos. Para los datos de agresion intrapoblacional obtenidos en el
laboratorio usamos una tabla de contingencia con andlisis ji* y un andlisis de
correspondencia, con la finalidad de ver si hay relaciéon entre el grupo de individuos
(machos y hembras de la isla y el continente) y las diferentes categorias de
comportamiento. Mientras que para los datos de agresion interpoblacional usamos una ji2
para una muestra en hembras y una en machos, con la finalidad de ver si la frecuencia de

las categorias de comportamiento se ajusta a una distribucidn teérica.

Para medir la densidad de lagartijas Anolis, dividimos el nimero de individuos observados
entre el 4rea total de los cuadrantes (1200m?) y multiplicamos el resultado por 10,000
para reportar los resultados en individuos por hectarea. Realizamos un ajuste de la

densidad poblacional, multiplicando el nimero de individuos por hectarea por la
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probabilidad de captura (p), la cual es obtenida con el software MARK a partir de los datos
de marcaje y recaptura (el procedimiento se describe mas abajo). Para contrastar la
densidad poblacional de A. nebulosus entre sitios, usamos un andlisis t-student para dos
muestras independientes. Para contrastar el dafio caudal entre poblaciones realizamos un

s e .2 , . ~ .
analisis Ji°, ademds reportamos el porcentaje de dafio caudal para cada poblacién y sexo.

Obtuvimos la densidad de las otras especies registradas usando el mismo método
empleado para la densidad poblacional de las lagartijas Anolis, sin embargo, para ajustar
los datos usamos la probabilidad de encuentro obtenida con el software PRESENCE®,
basada en un sistema binario donde 0 representa la ausencia y 1 la presencia de la especie
en cada muestreo, en este caso, para cada visita (cada dos meses) a lo largo de dos afios, p

es la probabilidad de captura entre dos eventos divididos por un lapso de tiempo.

Calculamos la tasa de supervivencia para adultos hembra y macho en la isla, y adultos el
continente (sin diferenciar el sexo, debido a la cantidad de datos) mediante el promedio
de mdaxima verosimilitud, usando para ello el software MARK®. Este software calcula dos
parametros: tasa de supervivencia (¢) y probabilidad de captura (p), a partir de historias
de encuentro de cada uno de los individuos marcados. Para contrastar la tasa de
supervivencia de las lagartijas Anolis entre la isla y el continente, examinamos diferentes
modelos que nos permitieran observar la variacion en ¢ y p con el objetivo de seleccionar
el modelo que mejor soporte nuestros datos de marcaje y recaptura (Cuadro 1). Para
ambos pardmetros examinamos el efecto del sitio (isla y continente) y del tiempo (mes),
ademas, para la isla examinamos el efecto del sexo (macho y hembra). Los pocos datos

obtenidos en el continente no permitieron realizar el analisis por sexo.
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Nos apoyamos en el criterio de informacidon Akaike (AlCc) para escoger el modelo mas
parsimonioso, es decir, el que mejor explica la variacidon en los datos, usando la menor
cantidad de parametros, el modelo con menor AlCc es el que mejor se ajusta a los datos.
También nos apoyamos en el AAICc, cuyo valor mayor a dos indica una diferencia real en

el ajuste a los datos entre dos modelos. Y en el peso o soporte del modelo AlCc(W).

Cuadro 1. Seleccion de modelo para contrastar diferentes hipdtesis sobre la

supervivencia entre Anolis insulares y continentales

Modelo AlCc delta AICc  AICc Weight  Pardmetros
Phi (t*isla) p (t*isla) 981.06 0 0.995 19
Phi (sitio) p (t) 994.25 13.19 0.0013 11
Phi (.*Sitio y sexo) p (t) 994.64 13.58 0.0011 12
Phi (.) p (t*sitio) 994.68 13.62 0.0011 19
Phi (sitio) p (t*sitio) 996.51 15.45 0.0004 20
Phi (.*Sitio y sexo) p (t*sitio) 996.9 15.84 0.0003 21

Una vez encontrado el modelo que mejor se ajustd a los datos, obtuvimos el valor de
supervivencia estimado para cada sitio, asi como el intervalo de confianza, para ello

modelamos los promedios mediante el software MARK®.

29



Resultados

Depredacidn e interacciones inter e intraespecificas

Video-grabamos un total de 111 lagartijas Anolis en 519.61hrs, 68 continentales en
342.99hrs y 43 insulares en 176.62hrs. En el continente las interacciones interespecificas
fueron alrededor de tres veces mayores que en la isla, pero las interacciones

intraespecificas fueron 5 veces mayores en la isla que en el continente (Cuadro 2).

Cuadro 2. Tasa de depredacion, tasas de interaccion inter e intraespecifica y tasas de
agresion inter e intraespecifica, en la Isla San Agustin y la Estacién de Biologia de Chamela.

La tasa se reporta por dia.

Depredacion/d Inter/d  InterAgres/d Intra/d  IntraAgres/d
Continente 0.17854624 11.5 1.2 0.58 0.45
Isla 0 3.94 0.5 2.66 1.67

La diferencia en la tasa de depredacién entre el continente y la isla fue de 0.0074 (95%
Bootstrap Cl: -0.0117 - 0.0102), la diferencia en la tasa de encuentro interespecifico entre
ambos sitios fue de 0.3696 (95% Bootstrap Cl: -0.7022 - 0.9295), la diferencia en la tasa de
encuentro intraespecifico entre sitios fue de -0.08652 (95% Bootstrap Cl: -0.0574 -
0.06471), la diferencia en la tasa de agresion interespecifica entre sitios fue de 0.0725
(95% Bootstrap Cl: -0.1725 — 0.2236) y la diferencia en la tasa de agresidn intraespecifica

fue de -0.0532 (95% Bootstrap Cl: -0.0381 — 0.0418).
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Agresion

La agresividad de las lagartijas en campo no mostré diferencia entre sitios (ji’=2.276, df=3,
p=0.517), la frecuencia de encuentros sin interaccién en la isla fue de 4.8%, de despliegue
de abanico gular 33.3% y de ataque 12.7%, mientras que en el continente fueron de 3.2 %,

31.7% vy 11.1% respectivamente, ademas el 3.2% de las veces huyo el residente.

En el laboratorio, las interacciones intrapoblacionales mostraron asociacion entre las
. . .2 e
variables y las poblaciones (ji"=16.840, df=15, p=0.329). Las hembras de ambos sitios
interactuaron menos que los machos, los machos insulares interactuaron mas

agresivamente que los continentales (Figura 1).

Puntos de columnay de fila

Simetrica Normalizacion
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Olnteraccion
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" L]
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=]
©
E Macho continental
E
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-2 T T T T
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Figura 1. Analisis de correspondencias entre los grupos (machos y hembras, insulares y
continentales) y los diferentes comportamientos (sin interaccién, despliegue—sin
respuesta, despliegue—despliegue, despliegue+ataque—despliegue, ataque—sin respuesta y
ataque—ataque).
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Las interacciones interpoblacionales en hembras se ajustaron a una distribucién uniforme
(ji*=1.222, df=3, p=0.748), mientras que entre machos difirieron de una distribucién
uniforme (ji’=60.426, df=8, p<0.001). Las hembras insulares y continentales realizaron
pocos despliegues agresivos, mientras que entre machos insulares y continentales, los

primeros realizaron mas despliegues agresivos que los continentales (Cuadro 3).

Cuadro 3.- Porcentaje de tipo de comportamiento de hembras y machos en la

interaccion de Anolis insulares y continentales.

Interaccion Porcentaje
Hembra

Despliegue insular — sin respuesta 33.33
Despliegue continental — sin respuesta 33.33
Ataque continental — escape insular 11.11
Sin interaccion 22.22
Macho

Despliegue insular — sin respuesta 40.43
Despliegue continental — sin respuesta 25.53
Sin interaccion 2.13
Despliegue insular — escape continental 4.25
Ataque insular — escape continental 2.13
Despliegue insular — despliegue insular 12.77
Despliegue insular — despliegue continental 4.25
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Ataque insular —despliegue insular 6.38

Ataque insular — ataque insular 2.13

Dafio caudal

La frecuencia de lagartijas Anolis con dafo caudal difiri6 de una distribucién uniforme
(ji2=22.332, df=5, p<0.001). El porcentaje de individuos insulares adultos que presentaron
dafo caudal fue menor al registrado por los individuos continentales, sin embargo, los
individuos juveniles insulares presentaron mayor frecuencia de dafio caudal que los
continentales. En ambas poblaciones las hembras presentaron mayor dano caudal que los

machos (Cuadro 4).

Cuadro 4. Porcentaje de dafio caudal en ambas poblaciones

Individuos Cola dafiada %
Total 592 40 6.76
Total Isla 487 28 5.75
Machos insulares 202 7 3.47
Hembras insulares 169 16 9.47
Juveniles insulares 116 5 4.31
Total Continente 105 12 11.43

33



Machos continentales 45 4 8.89

Hembras continentales 28 7 25

Juveniles continentales 32 1 3.13

Densidades poblacionales

La densidad poblacional de la lagartija A. nebulosus fue significativamente diferente entre
sitios (t=2.54, df=18, p=0.021), siendo en promedio mayor en la isla que en el continente
(26.52 vs 5.25). En la isla, registramos la densidad mas alta durante diciembre de 2010, y

en el continente durante abril de 2011 (Fig. 2).
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Figura 2. Densidad de lagartijas Anolis por hectarea en la isla (gris) y en el continente
(negro) de octubre del 2010 a agosto del 2012.

Las especies de lagartijas registradas en el continente fueron: Sceloporus utiformis,
Sceloporus melanorhinus, Aspidoscelis communis, Aspidoscelis lineattissimus y Urosaurus
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bicarinatus (Fig. 3A), mientras que en la isla sélo registramos A. lineattissimus y U.
bicarinatus (Fig. 3B). La densidad de U. bicarinatus difirié entre sitios (t=2.981, df=18,
p=0.008) pero no la densidad de A. lineattissimus (t=0.902, df=18, p=0.379), la densidad
de ambas especies fue mayor en la isla (28.9 vs 19.35 y 13.2 vs 2, en isla y continente
respectivamente). En el continente registramos las mayores densidades durante la
estacion seca (febrero, marzo y abril), lo mismo ocurrié en la isla (abril y mayo). En el
continente la lagartija que presentd mayor densidad fue A. lineattissimus (72.8 ind/ha)
seguido por S. utiformis (36.8 ind/ha), U. bicarinatus (6.8 ind/ha), S. melanorhinus (5.3
ind/ha) y A. communis (4.5 ind/ha). En la isla, la poblacién de la lagartijas A. lineattissimus

fue mas densa (57.8 ind/ha) que la de U. bicarinatus (34.2 ind/ha) (Fig 3).
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Figura 3. Densidad de especies de lagartijas que son posibles competidoras de A.
nebulosus en el continente (abajo) y en la isla (arriba).
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Supervivencia

El modelo que mejor se ajustd a los datos fue aquel donde la ¢ y la p son constantes para
el continente pero varia con el tiempo para la isla [p(t*isla) p(t*isla)], con un AlCc=981.06,
AAICc=0.0 y AlICc(W)=0.995. El estimado de supervivencia para el continente fue de 0.576
con un CI=0.398-0.736, mientras que para la isla fue de 0.537 con un CI=0.335-0.727, por
lo que no hubo diferencia significativa en la supervivencia poblacional de A. nebulosus

entre sitios.

Discusion

El método de video-grabacidon que utilizamos para la obtencién de la tasa de depredacion,
de encuentro y agresion inter e intraespecifica arrojo resultados coherentes con los
resultados de supervivencia, dafio caudal, densidad poblacional, y experimentos de
agresion. La video-grabacién en lagartijas ha sido ampliamente usada en el registro de
eventos de depredacién (Downes, 2001; Downes & Shine, 2001), sin embargo, en la
revision bibliografica que realizamos no encontramos estudios donde se obtuvieran tasas
de encuentro ni de agresién inter o intraespecifica en lagartijas, sélo algunos trabajos
donde se mencionan sin presentar datos (Huey & Slatkin, 1976; Buckley & Roughgarden,
2005; Harmon et al., 2007). Buscando fuera del grupo de las lagartijas encontramos
trabajos donde, a partir de videograbaciones, se obtuvieron tasas de depredacién en
nidos de aves Vireo atricapillus (Stake & Cimprich, 2003), tasas de encuentro entre pecesy
sus presas (Turesson & Bréonmark, 2007), y tasas de contacto padres-crias en ciervos

Cervus elaphus (Creech et al., 2012).
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Pensamos que el uso de video-camaras en la obtencién de la tasa de interacciones
proporciona mayor certeza a nuestros resultados al contrastar con otros trabajos donde
solo se infieren a partir de la mortalidad, supervivencia y dafio caudal (Wright et al., 1984,
Clobert et al., 2000; Calsbeek & Cox, 2010). Por ejemplo, usamos la férmula propuesta por
Schoener (1979) para estimar la intensidad de depredaciéon y que posteriormente fue
usada por Wright et al. (1984) para la determinacién de la tasa de depredacién en
lagartijas Anolis insulares; i=-In(S)/(1-1), donde i es la intensidad de depredacidn, S es la
fraccién de individuos que sobreviven en la poblacion y I es la fraccién de individuos en la
poblacidn con dafio caudal; encontramos valores de intensidad de depredacién para la isla
San Agustin de i=0.659 y para el sitio dentro de los terrenos de la estacién de biologia
Chamela de i=0.622, los cuales son mayores que las tasas de depredacién registradas en
nuestro estudio (Tabla 2) y que en el caso de la isla mas bien estaria reflejando

competencia intraespecifica y no depredacion.

Nuestro procedimiento para el cdlculo de la tasa de cada una de las interacciones
presenta dos debilidades. La primera es temporal, ya que el muestreo sélo abarcé de las 9
a las 15hrs dejando fuera el atardecer, donde se sabe que las lagartijas Anolis también son
activas (Lister & Garcia, 1992), y la noche, donde serpientes de habitos nocturnos en la
regiéon (Garcia & Ceballos 1994; Ramirez-Bautista 1994) pueden ser potenciales
depredadores (Mckinney & Ballinger, 1966; Garcia & Ceballos, 1994; Downes & Shine,
2001; Campbell et al., 2012). La segunda limitante es de movimiento, ya que el amarrar a
las lagartijas Anolis disminuye su probabilidad de escape ante depredadores, asi como la

probabilidad de interactuar con otros individuos, sin embargo, también se debe tomar en
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cuenta que las lagartijas Anolis nebulosus son animales muy sésiles (Lister & Garcia, 1992),
por lo que probablemente la limitacién en su movilidad no afecte tanto los resultados. El
uso de datos de supervivencia, dafo caudal, agresividad y densidad poblacional,

contribuyeron a dar mayor certeza sobre el papel de estas interacciones.

Nuestros resultados sugieren mayor influencia de las interacciones interespecificas sobre
la poblacién continental y mayor influencia de las intraespecificas sobre la insular. La tasa
de depredacién encontrada en la zona continental de nuestro estudio, como sugieren
Lister y Garcia (1992), es de las mas altas registradas para las lagartijas del género Anolis,
tanto en otras islas como en otras zonas continentales (Write et al., 1984; MclLaughlin &
Roughgarden, 1989). El porcentaje de individuos con dafio caudal que encontramos en la
zona continental puede ser un reflejo de la presion por depredacién (Clobert et al., 2000;
Pafilis et al., 2009). Asimismo, en el continente registramos mayor tasa de encuentro
interespecifico y de agresion interespecifica, lo cual puede deberse a la alta densidad y
numero de especies que habitan en dicho sitio, tal y como lo sugieren nuestros resultados
(Fig 3) y la literatura (ver métodos). Por otro lado, la tasa de encuentro intraespecifico y
agresion intraespecifica, asi como la frecuencia de individuos con dafio caudal en la isla
San Agustin, pueden ser resultado de la alta densidad de lagartijas Anolis nebulosus
registrada en dicho sitio, ya que a mayor densidad se intensifica la competencia por
territorios que los provean de sitios de termorregulacion (Kolbe et al., 2008), alimento
(Losos, 1994) y aun mas importante, parejas con fines reproductivos (Lailvaux et al., 2004),

dicho fendémeno también es sugerido por (Calsbeek & Cox, 2010; Losos & Pringle, 2011).
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Los experimentos que realizamos en laboratorio, donde registramos mayor agresividad en
las lagartijas Anolis insulares, también sugieren mayor territorialidad por lo que la
competencia intraespecifica podria ser mayor en la isla, esto puede darse tras la
disminucién de la depredacion y competencia interespecifica (Petren & Case, 1998), dicha
agresividad puede explicar la frecuencia de dafio caudal en la isla (Wright, 1984; Pafilis et
al., 2009), ya que no registramos eventos de depredacion. Asi, los procesos que afectan la
supervivencia en ambas poblaciones son diferentes, en el continente la supervivencia esta
afectada por la depredacién y por la competencia interespecifica, mientras que en la isla
la competencia intraespecifica conduce a la supervivencia a niveles muy similares a los
encontrados en el continente. Ello implica gran influencia de la competencia

intraespecifica en la poblacion insular.
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Capitulo 2

La morfologia como resultado de las interacciones ecolégicas

Introduccion

Las lagartijas del género Anolis, se han convertido en uno de los grupos mas estudiados,
contribuyendo ampliamente al conocimiento de la ecologia y evolucién animal (Losos,
2009). Evolutivamente, este género de lagartijas ha mostrado gran capacidad de
diversificacion en las islas caribefas (Losos & Queiroz, 1997), ya que interacciones
ecoldgicas como la depredacién, la competencia interespecifica, la competencia
intraespecifica, la disponibilidad de alimento, y la estructura del habitat, actian sobre la
gran plasticidad observada en lagartijas del género Anolis, dictando los limites de su
espacio morfoldgico (Pinto et al., 2008; Thomas et al., 2009). Sin embargo, en las islas,
estas interacciones ecoldgicas dependen a su vez de factores como el tamafio del area,
distancia al continente, latitud y topologia (Wright et al., 1984; Lomolino, 2005; Losos,

2009).

En las lagartijas Anolis, la correlacidn existente entre la morfologia y el uso del habitat ha
permitido la clasificacidon por la similitud en su morfologia, dando lugar a los llamados
ecomorfos “definidos sobre una base morfoldgica, de comportamiento social y de
forrajeo, y del uso del habitat” (Losos et al., 1994), independientemente de su cercania
geografica o filogenética. Asi, en las islas caribefias se han propuesto seis tipos de
ecomorfo: tronco-corona, tronco-suelo, arbusto-hierba, gigante-corona, tronco y rama

(Losos et al., 1998). Al comparar varias especies de lagartijas Anolis continentales con los
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ecomorfos caribefios, sélo el 10% podria ser clasificado dentro de alguno de los ecomorfos
caribefios, debido, muy probablemente, a la diferencia en las presiones selectivas entre
islas y continente (Schaad & Poe, 2010). Asi, las diferencias en las presiones selectivas
resultan en divergencia evolutiva, por lo tanto, el morfo-espacio ocupado por las lagartijas
Anolis en la islas difiere del ocupado en el continente (Schaad & Poe, 2010). Grandes
tallas, menores dimensiones en el tamafio de las extremidades posteriores, asi como
patas mas desarrolladas en lagartijas Anolis insulares, son algunas de las caracteristicas
gue marcan diferencia en el morfo-espacio entre individuos insulares y continentales
(Pinto et al., 2008). Un ejemplo de esta divergencia se ha observado en la lagartija Anolis
bicarum, cuyos individuos insulares presentan mayor talla y peso que los continentales
(Klutsch et al., 2007). Otro ejemplo ocurre en la lagartija Anolis sagrei, la cual, al ser
introducida a una isla, desarrolla extremidades de menor longitud que las de la poblacion

ancestral (Losos et al., 1997).

En nuestro estudio contrastamos la morfologia y el uso del habitat entre dos poblaciones
de lagartijas Anolis nebulosus, una continental y una insular, esta ultima bajo condiciones
muy particulares, ya que la isla tiene una extension de sélo 3.3 ha, se encuentra a 0.45 km
de la costa continental, y presenta poca riqueza de especies. Estas condiciones en la isla
pueden dar como resultado una ampliacion del uso que hacen del habitat vy
consecuentemente presentar modificaciones morfolégicas para mayor adaptaciéon a su
entorno. Ademas, analizamos el papel morfolégico de A. nebulosus con respecto a los

ecomorfos caribefos.

47



Métodos

Durante el muestreo se capturaron a mano 125 individuos adultos, 39 continentales y 86
insulares, los cuales fueron agrupados en cuatro categorias diferentes de acuerdo al sexo
y el sitio: machos insulares (MI), hembras insulares (HI), machos continentales (MC) y
hembras continentales (HC). Para cada individuo capturado identificamos el sexo con la
presencia (machos) o ausencia (hembras) del pliegue gular, medimos el peso corporal con
una Pesola® de 5g (precision 0.01g), y varias medidas corporales (ver mas adelante)
usando un Vernier (precision 0.01mm), asimismo registramos la altura y el didmetro de la
percha en el cual fueron observados. Ya que los individuos fueron marcados, usando la
técnica de ectomizacion de falanges (solo la primera vez) para medir supervivencia, no
fueron medidos mas de una vez. En enero de 2014 regresamos a ambos sitios de estudio y
capturamos 68 individuos mas, 21 MC, 18 HC, 16 Ml y 14 HIl, tomando medidas corporales,
ademas contamos el nUmero de lamelas bajo la tercera y cuarta falange de dedo IV de la
pata trasera derecha, usando para ello un microscopio estereoscépico en laboratorio,
dicha medida ha sido ampliamente usada en la asignaciéon a los grupos de ecomorfos
caribefios (Losos, 2009). Cada individuo fue liberado en su sitio de captura tras el conteo

de lamelas.

Medidas morfoldgicas

En total, medimos diez variables morfoldgicas para 49 HI, 66 MI, 29 HC y 42 MC. Las
caracteristicas medidas fueron: longitud hocico-cloaca (LHC) desde la punta de nariz hasta

la terminacién anterior de la cloaca; longitud de la cola (LC) de la terminacidn anterior de
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la cloaca a la punta de cola; longitud del hocico (LH) de la punta del hocico a la base del
craneo; y ancho mandibular (AM) que es la parte mas amplia de la mandibula. Medimos la
longitud del brazo (LB) desde el punto en el que la extremidad entra al cuerpo hasta el fin
del apice del codo; longitud del antebrazo (LA) desde el apice del codo hasta el centro de
la mufieca; longitud de la mano (LM) del centro de la muiieca a la punta del dedo IV de Ia
mano; longitud del fémur (LF) desde la insercién a la pared del cuerpo hasta el dpice de la
rodilla; longitud de la tibia (LT) del apice de la rodilla hasta el centro del tobillo; y la
longitud de la pata (LP) del centro del tobillo hasta la punta del dedo IV de la pata.
Calculamos la longitud total de la extremidad superior (LES) sumando LB + LA + LM, vy la
longitud de la extremidad inferior (LEl) sumando LF + LT + LP. En los analisis subsecuentes
usamos la raiz cubica del PC (CMASS) para cumplir con las asunciones de linealidad del
procedimiento estadistico empleado (Butler & Losos, 2002). Las medidas morfoldgicas han
sido comunmente estudiadas en la ecologia y evolucién de las lagartijas del género Anolis

(Losos, 1990; Irschick et al., 2000; Klitsch et al., 2007; Pinto et al., 2008).

Para poder comparar las caracteristicas morfoldgicas entre los individuos de ambas
poblaciones fue necesario, primeramente, realizar un ajuste de los datos, eliminando el
sesgo de la talla, para lo cual empleamos el método de Butler y Losos (2002), mismo que
estd basado en el método de Mosimann (1970). El método Butler-Losos permite la
interpretacion de divergencia morfoldgica, ecologia funcional, y adaptaciones evolutivas
entre diferentes poblaciones, sin sesgo de la talla. Para aplicar el método Butler-Losos
promediamos el logaritmo natural de las variables morfolégicas medidas en cada

individuo, obteniendo un promedio geométrico de la talla. Entonces, obtuvimos la
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diferencia de la media geométrica de la talla y el valor de cada variable transformada a
logaritmo natural: Ln (x;) — Ln(x), donde x; es la media geométrica del individuo i, y y; es la

variable a la que queremos remover el efecto de la talla en el individuo i.

Realizamos regresiones lineales de las variables morfolégicas con respecto a la talla (LHC)
para comprobar su linealidad. Las regresiones mostraron la existencia de dos morfos para
hembras y dos para machos en ambos sitios, estos fueron nombrados como morfo grande
y morfo pequefio. Ademas realizamos una correlacion entre las variables morfolégicas con
la finalidad de eliminar las que podrian presentar multilinealidad; las variables
morfoldgicas que usamos en el resto de los andlisis fueron LH, AM, LBr, LABr, LM, LP, LCol,
LFe y CMASS. Posteriormente aplicamos un analisis MANOVA para determinar si las
medidas morfo-métricas ajustadas (sin efecto de la talla) difieren entre sitios, sexo y

morfo.

Ya que el analisis MANOVA mostré diferencias estadisticamente significativas, aplicamos
un analisis candnico discriminante (ACD), usando las variables ajustadas, para calcular la
probabilidad de clasificar correctamente cada individuo dentro de su grupo (MIGde,
MIPqfi, HIGde, HIPgfi, MCGde, MCPqi, HCGde y HCPqgii). Ademas, hicimos una correlacidn
candnica para investigar la relacién morfologia-uso del habitat para la especie, es decir, sin

dividir por sitio, sexo o morfo.

Para determinar si el morfo-espacio ocupado por las lagartijas A. nebulosus de ambos
sitios de estudio difieren del morfo-espacio ocupado por los seis ecomorfos caribefios

(Losos & Queiroz, 1997), realizamos un andlisis de componentes principales (ACP), usando
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datos de 33 especies de lagartijas Anolis caribefias proporcionados por Losos y Queiroz.
Las medidas empleadas para realizar dicho analisis fueron: la LHC, LES, LEIl, LC, CMASS y el
numero de lamelas. Comparamos los ecomorfos caribefios con las lagartijas A. nebulosus

insulares y continentales dentro del espacio morfoldgico definido por los ejes PC1 y PC2.

Para comparar el uso del habitat entre las lagartijas A. nebulosus y los ecomorfos
caribefios, realizamos dos analisis de componentes principales para reducir la dimension
de las variables del uso del habitat, obteniendo un PC1 con nuevas puntuaciones para
cada individuo (PC1HU), y reducir la dimension de las variables morfoldgicas, obteniendo
dos PC’s con nuevas puntuaciones para cada individuo (PC1IMf y PC2Mf). Los tres PC’s
presentaron eigenvalores mayores de 1. Usando las nuevas puntuaciones de cada
individuo realizamos dos regresiones lineales usando como variable independiente PC1HU
y como variables dependientes PCIMf y PC2Mf, guardando los residuos no tipificados.
Finalmente realizamos un analisis ANOVA Kruskall-Wallis con los residuos no tipificados

entre los ecomorfos caribefios y las lagartijas A. nebulosus.

Resultados

Las variables que mostraron multilinealidad y que fueron excluidas de los analisis fueron la

LHC, la LT, la LES, la LTiy la LEI.

El analisis MANOVA sugirié diferencias significativas en la morfologia de las lagartijas A.
nebulosus entre sitios (Lambda de Wilks, F = 8.05, df = 8, P < 0.001), sexos (Lambda de
Wilks, F = 3.3, df = 8, P = 0.002) y morfo (Lambda de Wilks, F = 437.4, df = 8, P = 0.001),
ademas las interacciones sitio-sexo (Lambda de Wilks, F = 2.6, df = 8, P = 0.011), sitio-
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morfo (Lambda de Wilks, F = 3, df = 8, P = 0.004) y sexo-morfo (Lambda de Wilks, F = 2.1,
df = 8, P = 0.035) también fueron significativas. El andlisis discriminante clasificd
correctamente el 71% de los casos. El porcentaje de clasificacion para cada grupo fue:
82.4% MIGde, 93.3% MIPqgi, 54.8% HIGde, 100% HIPg#, 40.6% MCGde, 100% MCPqi, 77%
HCGde y 100% HCPqii. La funcion 1 (Lambda de Wilks = 0.013, df= 63, P < 0.001), funcién 2
(Lambda de Wilks = 0.396, df= 48, P < 0.001), funcién 3 (Lambda de Wilks = 0.552, df= 35,
P < 0.001), funcién 4 (Lambda de Wilks = 0.075, df= 24, P = 0.001) y funcién 5 (Lambda de
Wilks = 0.864, df= 15, P = 0.04) resultaron significativas. Las dos primeras funciones
explicaron el 97.8% de la variacion. Las variables de mayor peso para la funcion
discriminante 1 fueron LH, AM y LAbr, y para la funcién discriminante 2 fueron CMASS, LP

y LC (Figura 1).
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Figura 1. Grafico de dispersién de los ocho diferentes morfos en las funciones
discriminantes 1 y 2. Donde (M) se refiere a los machos, (H) a las hembras, (C) al
continente, (1) a la isla, (Gde) al morfo grande y (Pqgii) al morfo pequefio.
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La correlacion candnica entre las variables morfolégicas y las variables de uso del habitat
de las lagartijas A. nebulosus resulté significativa (R? = 0.16, Ji’= 36.03, df= 18, P = 0.006).

Sin embargo, los valores de las correlaciones fueron bajas (Cuadro 1).

Cuadro 1. Correlacion entre variables morfoldgicas y variables
del uso del habitat.

InAltura InDidmetro
CMASS (peso) -0.102 -0.059
Long cola 0.173 0.015
Long hocico 0.093 -0.058
Ancho Mandibula 0.007 -0.051
Long brazo -0.097 0.008
Long antebrazo -0.169 0.076
Long mano 0.191 0.038
Long Fémur -0.103 0.005
Long pata -0.054 0.069

Los dos primeros factores, cuyo eigen-valor es mayor de 1, explican el 87% de la variacion
en la morfologia de los ecomorfos caribefios, incluyendo ambas poblaciones de lagartijas
A. nebulosus. El factor 1 mide la LHC (0.95), la LES (0.95), y la LEI (0.90), ya que son las
variables con mayor peso en dicha funciéon. El factor 2 mide el PC (-0.90) y la LC (0.89),
siendo estas las variables con mayor peso. Las lagartijas A. nebulosus difieren
ampliamente en el PC1 de los ecomorfos gigante-corona y arbusto hierba, y son mas
similares a los ecomorfos tronco-suelo y tronco corona. En el PC2, las lagartijas A.

nebulosus se diferencian ampliamente del resto de los ecomorfos (Figura 2).
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Factores analisis de componentes principales
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Figura 2. Grafica de dispersion de las coordenadas de los factores 1 y 2 de los seis
ecomorfos caribefios y las lagartijas A. nebulosus de ambas poblaciones.

La relacion entre la morfologia y el uso del hdbitat no difirid6 entre las lagartijas A.
nebulosus y los ecomorfos caribefios ni en el factor 1 de morfologia (Kruskall-Wallis test, H
=13.59, df = 7, P = 0.58), ni en el factor 2 (Kruskall-Wallis test, z = 2.74, df = 7, P = 0.16),

este ultimo es donde la diferencia con los ecomorfos caribefios es mayor (Figura 3).
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Figura 3. Graficas de dispersion entre la funcién 1 del PCA de las variables del uso del
habitat y la funcion 1 (a) y 2 (b) del PCA de la morfologia.

Discusion

Nuestros resultados mostraron una diferenciacion morfoldgica entre ambas poblaciones,
entre machos y hembras, y entre el morfo grande y el morfo pequeno. El analisis
discriminante clasificd correctamente un gran porcentaje de individuos dentro del grupo
de pertenencia. La diferenciacién morfolégica mostrada en las lagartijas A. nebulosus
seguramente esta ligada a la gran plasticidad que se sugiere posee este género de
lagartijas (Losos et al., 1997) y a su adaptacion a las condiciones fisicas y ecoldgicas de su
entorno.

Las pequefias variaciones en la estructura de la vegetacién entre la isla y la zona
continental, a pesar de que ambas presentan bosque tropical caducifolio como principal
tipo de vegetacidn y a pesar de encontrarse separadas por tan solo 0.45km, pueden llevar
a diferenciar la morfologia entre los individuos insulares y los continentales, la relacion

entre el uso del habitat y la morfologia ha sido registrada en algunas lagartijas de este
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género (Irschick et al., 1997; Butler & Losos, 2002; Gillis et al., 2009), relaciéon que a pesar
de no ser alta también la registramos en la lagartija A. nebulosus. La diferencia entre las
poblaciones es una combinacién de ambas funciones discriminantes (Figura 1), cuyas
variables de mayor peso son LH, AM, LAbr, CMASS, LP y LC, las cuales estan relacionadas
con la agresién, la alimentacion y el desplazamiento (Pounds, 1988; Irschick & Losos,
1998; Verwaijen et al.,, 2002). Las diferentes condiciones en cuanto a depredacién,
competencia interespecifica y competencia intraespecifica entre la isla y el continente
pueden conducir a la estructuracion morfoldgica, ya que por ejemplo, mayor tasa de
depredacion en el continente puede limitar el tiempo de actividad y frecuencia de
movimiento de las lagartijas A. nebulosus (Lister & Garcia, 1992), y mayor presidon por
competencia intraespecifica podria conducir a las lagartijas a modificaciones que las haga
mas aptas competitivamente o distribuir mas ampliamente los recursos alimenticios
(Verwaijen et al., 2002).

La diferencia morfolégica encontrada entre hembras y machos estd mayormente
explicada por la funcién 2, la cual estd mds relacionada con el desplazamiento. Dicha
diferencia puede deberse a los roles desempefiados por cada sexo, la prioridad de los
machos es defender su territorio de otros machos para tener mayor acceso a parejas
sexuales, mientras que la prioridad de las hembras es la busqueda de alimento que les
permita tener una condicién corporal adecuada para la reproduccion, incrementando asi
el tamafio y numero de puestas (Andrews, 1971; Stamps, 1982; Kattan, 2007), esta
diferenciacién entre machos y hembras es un fenédmeno ampliamente encontrado en Ila

naturaleza (Butler & Losos, 2002).
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La funcidn discriminante 1 separa claramente dos morfos de hembras y dos de machos en
ambos sitios, funcién en la que las variables de mayor peso son las de la forma de la
cabeza (Figura 1). Una cabeza de mayor tamano en machos y hembras podria incrementar
sus habilidades competitivas (Comendant et al., 2003; Lailvaux et al., 2004), entre machos
puede dar ventajas en enfrentamientos agresivos, ya que se incrementa la fuerza y
apertura de la mordida (Lailvaux et al., 2004), mientras que entre hembras podria implicar
la ampliacion en el tamafio de las presas (Verwaijen et al.,, 2002), influyendo
positivamente en los requerimientos fisicos para la reproduccién.

La diferencia en el espacio morfoldgico entre las lagartijas A. nebulosus con respecto a los
ecomorfos caribefios parece dictada por el PCy la LC, ambas variables fueron las de mayor
peso en la funcion 2 (figura 2) y se ha sugerido que estan ampliamente relacionadas con la
capacidad de locomocién (Pounds, 1988; Irschick & Losos, 1998). A pesar de no existir
diferencia en el uso del habitat entre las lagartijas A. nebulosus y los ecomorfos caribefios,
la amplia diferencia en la funcién 2 sugiere contrastes en la movilidad de las lagartijas A.
nebulosus, lo cual podria deberse a la ausencia de competidores congéneres en las
poblaciones de lagartijas A. nebulosus de nuestro estudio, ya que la competencia entre
congéneres juega un papel esencial en el uso que hacen del hdbitat los ecomorfos
caribefios (Jenssen, 1973).

Las alternativas evolutivas que permite el aislamiento de las poblaciones pueden
expresarse morfolégicamente a partir de la adaptacién de los individuos a un entorno y a
la plasticidad fenotipica de las especies en cuestidn, lo que puede originar a mediano o

largo plazo, nuevas especies. Las lagartijas A. nebulosus insulares podrian estar bajo este
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proceso, primeramente y como se observa en nuestros resultados, diferenciandose
morfoldgicamente de la poblacidén continental. Adema3s, caracteristicas ecolégicas como la
ausencia de competidores congéneres conducen a las lagartijas A. nebulosus a

diferenciarse ampliamente de las lagartijas del género Anolis que habitan en el caribe.
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Consideraciones finales

El presente trabajo comprendié la medicidon de la competencia y la depredacidn, y su
influencia en diferentes atributos de las poblaciones, contrastando para ello dos
poblaciones de lagartijas Anolis nebulosus con caracteristicas particulares provenientes de
un habitat insular y uno continental. Nuestros resultados sugieren que ambas poblaciones
estan sujetas a diferentes procesos ecoldgicos, ya que en el continente los niveles de las
interacciones interespecificas son mayores que en la isla, mientras que en esta ultima son
mas altos los niveles de las interacciones intraespecificas.

El efecto de estas interacciones en cada uno de los sitios se traduce en mayor densidad
poblacional, mejor condicién corporal y mayor tasa de crecimiento en la isla que en el
continente, el uso que hacen del habitat y la morfologia difieren entre sitios, a pesar de
encontrar niveles de supervivencia y de disponibilidad de alimento similares entre ambos
sitios. Con esto se sugiere que las interacciones interespecificas afectan mas vy
negativamente a la poblacidon continental que las interacciones intraespecificas a la
poblacién insular.

A través del presente trabajo se apoyan hipédtesis sobre la importancia de la depredacién,
competencia inter e intraespecifica en poblaciones insulares, las cuales, mencionan que la
depredacién y competencia interespecifica disminuyen, y la competencia intraespecifica,
siendo esta la interaccidn que influye mayormente en la ecologia y biologia de las
poblaciones insulares de lagartijas. Al respecto, Podemos abordar el tema particular del
articulo de Calsbeek y Cox (), posteriormente refutado por Losos y (), cuyo contenido

intenta proponer la importancia de la competencia intraespecifica infiriéndola a partir de

62



la densidad poblacional, argumento que bien podria ser apoyado en el presente trabajo,
sin que ello signifique desacreditar los argumentos propuestos por Losos y (), ya que la
particularidad de los sistemas pueden influir ampliamente en las caracteristicas ecolégicas
y bioldgicas de las especies que ahi residen.

Como sucede en el nuestro, los trabajos que se llevan a cabo en la naturaleza dificilmente
tienen forma de ser replicados debido al dinamismo de dichos sistemas, ya que su
manipulacion por el investigador esta fuera de su alcance, es el caso de eventos como los
huracanes o, como en nuestro trabajo, de la comparacién de dos sistemas. Sistemas que
permiten poner a prueba una hipdtesis aunque las respuestas o conclusiones no sean
completamente definitivas debido al dinamismo ya mencionado. Sin embargo, la
acumulacién de conocimiento de la ecologia en campo permite conocer con mayor éxito y
convencimiento generalidades y patrones sobre los procesos que ocurren en la
naturaleza.

Sin embargo, nuestro trabajo también aporta gran informaciéon al momento de contrastar
los resultados contra lo reportado para los ecomorfos caribefios, ya que dichos ecomorfos
comparten el habitat con congéneres y es muy probable que la interaccion entre ellos sea
la de mayor influencia en las caracteristicas ecoldgicas, biolégicas y evolutivas de las
especies participantes. A diferencia de ello, en nuestro sistema de estudio la carencia de la
competencia entre congéneres, nos permitié explorar la importancia de otras
interacciones. Sugiriendo que en poblaciones continentales de lagartijas, las interacciones
interéspecificas como la competencia y la depredacion son las que mas influyen en su

ecologia y biologia, mientras que en las poblaciones insulares la competencia
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intraespecifica adquiere gran relevancia, siempre tomando en cuenta que pueden cambiar
dependiendo de diversos factores entre los que se encuentra, el tamafio del darea, la

distancia al continente, y la eficiencia de las especies presentes.
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Abstract: Lizards of the genus Anolis have been widely studied, however, little is known about the effects of
environmental seasonality, food availability and geographic isolation on body condition, growth rate and habitat
use of lizards. The existence of an insular and a continental population of Anolis nebulosus (clouded anole), separated
by only (0,47 km, represents an ideal opportunity to address this topic. We compared seasonal fluctuations in food
availability (arthropod density) for anoles, as well as body condition, growth rate and habitat use inthe two populations.
Food availability throughout the year was sampled every 2 mo by trapping arthropods at each site. Lizards were also
monitored and measured every 2 mo by surveying three quadrats in each site over 2 y giving a total of 30 visits for
each quadrat. Results suggested that composition and density of food supply was similar for the two populations.
Nevertheless, food supply responded to seasonality of rainfall, with an increase of 1.5 times during the rainy season.
Despite similarity in food availability, insular anoles had body condition that was 5-10 times better, with growth rate
twice as fast, and used similar perches. The role of predation, and inter- and intraspecific competition are discussed as

possible drivers.

Key Words: competition. environmental seasonality. perch use, predation

INTRODUCTION

Species of the genus Anolis (anoles hereafter) are a diverse
group (c. 361 species) of Neotropical lizards, which is
distributed from northern California, USA, to the northern
halfl of South America and the Caribbean islands (Losos
2009). The great variation in body condition. body size.
habitat use, clutch size and number of clutches reported
in this group are ecological traits affected by predation,
inter- and intraspecitic competition and food resource
availability (Schoener et al. 2002). Body condition and
growthrate are negatively affected by high predation rate,
intense inter- and intraspecific competition and low food
availability because of exclusion from, or limitation of.
optimal resources (Harmon et al. 2007, Schoener et al.
2002). Nevertheless, intraspecific competition can also
promote an increase in growth rate and body condition
due to the competitive advantages of larger body size (Le
Galliard et al. 2003, Pafilis et al. 2009),

! Corresponding author, Email; chanocib.unam.mx

However, the interaction of these factors may
differ between insular and continental environments
(Palkovacs 2003). It has been suggested that interspecific
competition and predation tend to be less intense on
islands than on the continent, since the reduced area
of islands translates into fewer species that are potential
competitors or predators of anole lizards (Thomas et al.
2009). The release from predation and interspecific
competition tends to increase the intensity of intraspecific
competition in insular lizard populations (Schoener ¢t al.
2002). The impact of intraspecific competition on insular
anoles is unclear, since this could force anole lizards to
increase growth rates so as to acquire larger body sizes
and be more competitive (Le Galliard et al. 2003, Palilis
et al. 2009), or alternatively this could lead to decreased
body condition and consequently lower growth rates.

In this paper we compare an insular and a continental
population of Anolis nebulosus (Wiegmann 1834) with
contrasting densities (113 and 15 individuals ha™!
respectively, unpubl. data), We aimed to compare growth
rate, body condition. perch use and food availability
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for the two populations experiencing different levels
of competition and predation. We hypothesized that
lower species richness on the island (Arizmendi et al.
1991, Ceballos & Miranda 2000, CONANP 2008, Garcia
& Ceballos 1994) leading to decreased predation and
interspecific competition, and increased intraspecific
competition, would result in better body condition, faster
growth rate and differences in height and diameter of
perch use for insular compared with continental anoles.

METHODS
Study site

The insular population was studied at San Agustin Island
(19°32°04.63'N, 105°05'18.08"W), which is located at
0.47 km [rom Pueblo Chamela on the south-western
coast ol Jalisco, Mexico. This is a tiny island with
a total area ol approximately 3.3 ha and maximum
280 m length and 230 m width, which probably
was disconnected from the mainland between 7000
to 3600 y BP, when sea level increased slowly from
—10 m to —2 m with respect to the current sea level
(Ramirez-Herrera et al. 2004). The continental study
population was located at the Chamela Biological Station
(19°29°48.61""N, 105°02/25.89"W), of the Instituto de
Biologia, Universidad Nacional Autonoma de Mexico,
located 5.5 km [rom San Agustin Island.

Both study sites occur in protected areas. San Agustin
Island is included within the Santuario de las Islas
de Chamela, which protects nine species of bird and
five reptiles including A. nebulosus (CONANP 2008).
The Chamela Biological Station is part of the Chamela-
Cuixmala Biosphere Reserve comprising an area of
13142 ha with 70 species of mammal, 270 birds,
19 amphibians and 68 reptiles including A. nebulosus
(Arizmendi et al. 1991, Ceballos & Miranda 2000, Garcia
& Ceballos 1994). Both sites are characterized by a
strong seasonality in precipitation in which rainfall is
concentrated from July to October, with an extended
dry season that can last up to 8 mo. Average annual
rainfall is 749 mm with mean 24.9°C temperature
(Bullock 1986). At both sites, seasonal tropical dry forest
is the dominant vegetation, and is characterized by
the deciduous nature of trees which drop their leaves
in the dry season. However, trees are smaller on the
insular site than in the continental forest. Despite the
existence of eight islands and four islets in Chamela
Bay. anole lizards have not been recorded on any of
the other islands (A. Garcia pers. obs.), which also
occur further from the mainland, meaning it was not
possible to replicate the study on other islands within
the bay.
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Study species

Anolis nebulosus is a small, insectivorous, arboreal lizard,
endemic to Mexico, which is distributed from Eastern
Sonora along the Pacific slope to Southern Guerrero
and the Balsas basin. Average snout-vent length is
42 mm in males and 36 mm in females, while body
weight is 1.7 g and 1.6 g respectively (Garcia & Ceballos
1994),

Data collection

Ateach site we estimated food availability (arthropods) for
anoles using nine traps made with squares (25 x 25 cm) of
plastic covered with Tanglefoot™ to capture arthropods.
These traps were set for 48 h, every 2 mo for a year.
Arthropods were collected in 70'% ethanol for subsequent
taxonomic identification to Order level.

At each study site we surveved three 25 x 25 m
(625 m?) quadrats for lizards over three consecutive
days, every 2 mo from October 2010 to September
2012, giving a total of 30 visits or 135 survey h for
each quadrat over 2 y. Each quadrat was surveyed at
different time periods on each of the 3 d: (1) 09h00-
10h30;(2) 10h30-12h00; and (3) 12h00-13h30. Each
individual encountered during the surveys was hand-
captured and weighed with a 5g pesola® (precision
+ 0.3%). and length measurements were taken using
a Vernier caliper (precision 0.01 mm). The sex ol the
individual was determined by presence (male) or absence
(female) of dewlap. Perch diameter and height were
recorded for each captured individual. Each specimen was
marked by toe clipping (only once), and was immediately
released at the capture site. To date no adverse effects
on reptiles have been reported when using this marking
technique (Beausoleil et al. 2004, Losos 2009 ). However,
to minimize any potential impact, clipping was done at
the tip of the toe free of lamellae.

Body condition (condition or corpulence index) is an
estimate of an individual animal's fitness, or coefficient of
the relative size of energy stores compared with structural
body components (Green 1999), We calculated body
condition by the scaled mass-index method (Peig &
Green 2009), since this considers the relationship with
various body component measures that vary between
species and populations. We used the natural logarithm
of the weight and body size of each individual in the
formula M; = M;(Lo/L;)?sun (Peig & Green 2009), where
M; is the body mass of individual i, 1; is the linear
body measurement (logSVL) of individual i, L, is a
representative value of Lin the sample (e.g. the arithmetic
mean value), "SMA is the scaling exponent estimated
by the SMA (standardized major axis) regression of M
on L (logMASS/logSVL) and M; is the predicted body
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mass [or individual i when the linear body measure is
standardized to L. Data were categorized by site (island,
mainland) and sexual maturity (adult male, adult female
and juvenile). Additionally, given that there is seasonal
fluctuation of arthropod resources in dry forest (Lister &
Garcia 1992), data were separated into rainy (September,
October and December) and dry (February, April and
June) seasons.

Mark—recapture data were used to calculate growth
rate defined as the increase in body size of an
individual divided by the number of days between two
consecutive capture events (Schlaepfer 2006). Juveniles
were excluded from this analysis due to the limited
number of juveniles captured.

Statistical analyses

Average arthropod density was determined at the Order
level lor each site, every 2 mo. The densily ol arthropods
was standardized as DA; = (AM;—AAY)/SD (Longlord
2009), modification of: D = (y—p2)/o), where DA; is
the standard density of arthropods for the month i, AM; is
the number of captured arthropods in the month i, AAY
is the average of arthropods throughout the year, and SD
is the standard deviation. A repeated-measures ANOVA
with Bonferroni test was used to compare arthropod
density among sites and capture months,

Body condition data had a normal distribution for 8 of
11 groups (Shapiro-Wilk test, P > 0.05). No juveniles
were recorded on the island during the dry season:
therefore we first conducted statistical analysis with only
adults applying three-way ANOVA to compare body
condition by site, season and sexual maturity. Second,
we used two-way ANOVA for mainland individuals to
compare body condition between season and sexual
maturity. For the insular population we applied one-way
ANOVA to compare body condition between adult males,
adult females and juveniles. Asno juveniles were recorded
on the island in the dry season, the contrast between
seasons was conducted only for adults applying two-way
ANOVA to compare between seasons and sexes. Finally,
we used two-sample t-tests to contrast body condition of
juveniles between insular and continental sites during the
rainy seasorn.

We tested three equations for growth rate to determine
the best fit to the data: linear Gr = A x r x (1—(AL/A)),
logistic by length Gr = AL x r x (1—(AL/A)), and logistic
by weight Gr = (r x AL/3)((1—AL*)/A’); where Gr is
the growth rate, A is the asymptotic body length, r is the
characteristic parameter for growth and AL is the average
length (Dunham 1978). Data were better adjusted to
the logistic equation by weight model (R? = 0.228),
than linear (R? = 0.105) and logistic by length models
(R* = (0.217). Data were not normally distributed (k-s,
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P < 0.05), therefore we applied Kruskal-Wallis ANOVA
to compare between sites and sexes.

Data on perch use were not normally distributed,
and this was not improved by natural-logarithm
transformation. Therefore, we used a three-way
MANOVA, including the height and diameter of the
perch to compare between sexes, sites and seasons: as
this analysis is robust enough to work with non-normal
data (Olson 1974, Stenbacka et al. 2010). To detect
relationships between biological variables (weight and
size) and habitat-use variables (height and diameter),
we first conducted a principal components analysis for
each group of variables to reduce their dimensionality.
Thus, we obtained new scores of PC1 and PC2 for each
individual, with eigenvalue > 1. Finally we conducted an
ANCOVA analysis using PC1 as the dependent variable,
PC2 as a covariate, and site and sex as factors. All
statistical analyses were run in STATISTICA 7™ and
SPSS 17®,

RESULTS
Food availability

The composition of food items available for both
populations of A. nebulosus included the following
Orders: Diptera, Orthoptera, Araneae, Hymenoptera,
Coleoptera, Hemiptera, Heteroptera and Lepidoptera,
Food (arthropods) availability did not differ statistically
between sites (F = 2, df = 1, P = 0.17), but varied
significantly among survey periods of the year (F=7.17,
dl=5.P < 0.001). with asignilicant interaction of survey
period with site (F = 2.34, df = 5, P = 0.049). At both
sites, the highest density of arthropods was recorded in
June (Bonferroni test, P < 0.05). However, on the island,
arthropod abundance increased gradually over the dry-
season months of December to June, with lowest density
in the rainy-season month ol September. By comparison,
on the mainland arthropod abundance varied little over
the dry season from October to April, with a peak in
abundance in June and declining again in September
(Figure 1).

Body condition

Body condition of adults differed between sites (F = 141,
di =1, P < 0.0001), seasons (F = 264, df =1, P <
0.0001) and sexes (F = 154, df = 1, P < 0.0001). Anole
lizards had better body condition on the island than on the
mainland for both males and females and in both seasons
(Figure 2). Furthermore, body condition was better in the
rainy season relative to the dry season for each sex at each
site (Figure 2), and at each site females had better body
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Figure 1. Standardized means with 95% confidence intervals of number of arthropods (food supply to Anolis nebulosus) trapped at the Chamela
Biological Station on the mainland, and on San Agustin Island, from October 2010 to September 2011,
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Figure 2. Standardized body condition (mean with 95% confidence intervals) of males, females and juveniles ol Anolis nebulosus on San Agustin
Island and the Chamela Biological Station on the mainland, in the dry and rainy seasons.

condition than males (Figure 2). On the continent, body
condition differed significantly by sexual maturity (F=62,
df=2,P < 0.0001) and between seasons (F=14.6,df =
1, P =0.0002), being better during the rainy season, and
better for adult females than adult males and juveniles.
For the island population, adult female lizards also had
significantly better body condition than adult males and
juveniles (F = 258, df = 2, P < 0.0001), body condition
of adults was significantly better in the rainy season (F =
9.3,df =1, P = 0.002) and was significantly better in
females (F =29, df=1,P < 0.001). In contrast to adults,
juveniles had better body condition on the mainland than
for the island population (t = 2.5, df = 43, P = 0.016;
Figure 3).

Growth rates

Growth rates differed between sites (F=4.74,df=1,P =
0.031), being higher for insular males (x = 0.012) and
females (x = —0.029) compared with their continental
counterparts (males: X = —0.006; and females: x =
—0.042, Figure 3). There was no significant difference
between sexes within each site (F = 0.78, df = 1,
P=0.37).

Perch use
Island and mainland anoles tended to use perches of

similar height and diameter (F=2.57,df=2,P=0.077),
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Figure 3. Residual growth rate (logistic weight model scatter plot) of male and female Anolis nebulosus on San Agustin Island and the Chamela
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Figure 4. Mean per cent observations with 95% confidence intervals of perch height in dry (a) and rainy (b) seasons, and perch diameter in dry (c)
and rainy (d) seasons, for San Agustin island and Chamela mainland populations of Anolis nebulosus.

particularly in the dry season (Figure 4). However, the
MANOVA analysis of perch use determined a significant
effect of the site—season interaction (F = 4.28, d[ =2, P
= 0.014), where perch use differed between sites in the
rainy season (Figure 4). Mean perch diameter used by
island and mainland anoles was similar during the dry
season; however, in the rainy season, island anoles used
perches of greater diameter, whereas mainland anoles
used perches of smaller diameter (Figure 4). A similar
pattern was found for perch height (Figure 4), though the
only significant difference was for perch height of insular
males in the rainy season compared with mainland males
in the dry season (Tukey q=4.53. P =0.004). Males also
tended to use similar perches to females (Figure 4).

The ANCOVA analysis also found no relation between
biological variables of anole weight and size (PC1) with
habitatuse (PC2)of perch height and diameter (F=0.116,
di=1,P=0.733).

DISCUSSION
Food availability

Our study found no difference in food resources for
anoles between island and mainland sites, with similar
density and orders of arthropods at both sites. This
does not support the argument that food supply, in
terms of density and species richness of arthropods, is
a limited resource for insular anoles (Andrews 1976,
Van Damme 1999). It has been accepted that species
richness and density of arthropods tend to be lower
on islands when compared with the mainland (Connor
et al. 2000, Wheelwright et al. 2006). Species richness
and density of arthropods may be related to area, i.e.
density of Orthoptera, Chilopoda and Tenebrionidae have
been positively related with island size (Fattorini 2011),
or vegetation cover (Morrison 1998). Therefore, small
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islands should have lower arthropod richness than larger
islands, or the mainland. However, distance from the
mainland is also a determinant for species richness and
density onislands (Fattorini 2011), since many arthropod
species are terrestrial and have limited dispersion abilities
(Fattorini 2011). Hence, the closeness of San Agustin
Island to the continental coastline (0.47 km), and the
outlet of the Chamela stream which is directly in front of
the island, could facilitate migration of several arthropod
species from the mainland.

Our results also do not support the idea that greater
food availability on islands promotes gigantism in insular
anoles (Pafilis et al. 2009). Insular anoles can exploit
food resources that are usually used by other species on
the mainland (Thomas et al. 2009). The similarity in
Order richness and arthropod density between insular
and mainland sites in our study suggests that food
availability per se may not be critical for the dillerences
found in body condition., growth rates and perch use
between insular and mainland anoles. Nevertheless,
a similar level of food resources on the island may
allow a higher anole population density due to reduced
interspecific competition, which in turn could modify
many aspects of the ecology and biology of insular
anoles (Buckley & Roughgarden 2005). The absence of
interspecific competitors, which usually occurs in insular
lizard populations (Buckley & Jetz 2007) may lead to
greater access to food resources for insular anoles.

Availability of arthropod food resources for the
clouded anole and other insectivorous species fluctuates
seasonally (Lister & Garcia 1992). The density of
arthropods at the insular and mainland sites obtained
in the present study corroborates the seasonal {luctuation
of food resources for the clouded anole (Lister & Garcia
1992). Thus, variables such as body condition, growth
rate and habitat use by anoles may also vary seasonally.

Body condition

The better body condition of insular anoles found in our
study diflers from previous studies that report better body
condition in continental anoles (Stamps 1977, Stamps
& Tanaka 1981a). The better body condition of anoles at
San Agustin Island may be a result of greater access to food
resources in the absence of interspecific competitors that
exist on the mainland. Species richness at San Agustin
Island is lower than at the mainland site of Chamela
(CONANP 2008) where higher interspecific competition
and predation rates (Siliceo-Cantero & Gareia, pers. obs.)
may be responsible for lower body condition in the
continental population, as has been reported in other
studies (Monasterio et al. 2010, Schoener ¢t al. 2002).
Females in our study had better body condition than
males. Lizard body condition does not always differ
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between sexes (Jenssen et al. 1995), and is affected by
the energy expenditure of individuals at the time of
capture. For example. males may experience a decrease
in body condition during the reproductive season due
to the energy expended while defending territories or in
obtaining mates (Anconaet al. 2010, Schlaepfer 2006).In
females, body condition might decrease after egg-laying
because of the energy invested in reproduction (Cox &
Calsbeek 2010). Our results agree with findings in A.
polylepis, where females recorded better body condition
than males, possibly due to increased food consumption
to allocate energy for egg production (Schlaepfer 2006).
We found relatively lower body condition for juveniles
in both populations. In the mainland population, this may
be due to the high rates of predation and interspecific
competition affecting the opportunities of juveniles to
thermoregulate and forage, reducing their activity and
consequently their body condition (Herczeg et al. 2006).
For the insular population, the high density of anoles
(Siliceo-Cantero & Garcia, pers. obs) means that juveniles
may have to compete with adults under challenging
conditions, as hasbeen reported for Lacerta vivipara (Cote &
Clobert 2010, Le Galliard et al. 200 3). Furthermore. there
may be a possibility ofadult—juvenile cannibalism because
ofthe high population density. since cannibalism has been
reported for several anole species (Gerber & Echternacht
2000). Insular lemales have better body condition and
probably allocate more resources to produce a higher
number of offspring of lower body condition, as has been
reported forinsular females of Calotes versicolor (Shanbhag
et al. 2000) and Sceloporus undulatus (Angilletta et al.
2001). Our results suggest that intraspecific interactions
present on the island have a greater impact on the
body condition of insular juveniles than interspecific
interactions on continental juveniles. In our study, body
condition in both populations was better in the rainy
season and it may be that the increased foliage cover
in these months enables lizards to be less conspicuous to
predators, increasing the access to food resources.

Growth rates

Despite the fact that several lizard studies, including
some Anolis species, suggest a positive relation of growth
rate with food availability (Griftiths & Christian 1996,
Stamps 1977), we found higher growth rate of insular
individuals whereas there was no difference in food
resource availability between the study sites. Other studies
have reported a stronger and indirect influence of water
availability on growth rate (Stamps & Tanaka 1981b),
because food availability is related positively with the
amount of rain or proximity to water bodies (Sabo &
Power 2002). Hence, the higher growth rate of insular

individuals in our study may be due to a large amount
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of wind-driven water reaching the island (Ashmole &
Ashmole 1997). A positive relationship between water
resources and growth rate has also been observed in the
congeneric lizard A. aeneus (Stamps & Tanaka 1981b).
where the authors suggest that arthropod density is a
function of water levels. Another possible explanation
for the dilference in growth rates may be a result of the
differential intensity of ecological interactions such as
intra- andinterspecitic competition, and rates of predation
occurring within each population.

The greater species richness found at the continental
site makes the continental anole population more
susceptible to a higher risk of predation and interspecific
competition. Greater predation pressure for mainland
individuals puts them in constant stress, forcing them
to shorten their activity period (Sorci et al. 1996),
reducing the time allocated to activities such foraging and
thermoregulation with negative effects on their growth
rates (Downes 2001, Lewis 1986). Higher pressure from
interspecific competition can negatively alfect growth
rates of a less competitive species, since resources are
monopolized by other more competitive species (Pacala
& Roughgarden 1982), which are not necessarily at their
optimal growth rate (Melville 2002). Lower lizard species
richness and lower predation rates on San Agustin Island
could lead to increased population density of A, nebulosus
and greater intensity of intraspecific competition that
may impact their growth rates since resources are
density-dependent (Massot et al. 1992), However, under
conditions of high resource availability, higher growth
rates can help females to acquire larger sizes, enabling
them to be more successful competitors and to increase
their clutch sizes (Angilletta et al. 2001, Trivers 1976).

Higher growth rates of insular anoles could be driven
by intense intraspecific competition since males of greater
size would be better competitors for territories, increasing
their access to females and copulation frequency. thereby
providing reproductive advantages (Thomas et al. 2009,
Trivers 1976). In the case of females, a larger size enables
greater access to resources and production of larger
clutches (Downes 2001, Lewis 1986). The higher growth
rates and increased body condition in insular anoles
may allow them to acquire greater sizes than mainland
anoles, a phenomenon observed in several lizard species
(Meiri 2007).

In both populations, average growth rates are higher
in males than females, supporting the results found in
Anolis garmani (Trivers 1976), as well as in other lizard
species (Lewis 1986, Schlaepfer 2006), This phenomenon
is widely attributed to the territoriality and the social role
of males, whereas the lower growth rate in females could
be attributed to their higher expenditure of energy in
egg production (Lewis 1986, Trivers 1976). Data in this
study were not sufficient to determine seasonal changes
in growth rate, however, the seasonal [luctuations found
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in arthropod density within both insular and mainland
habitats could result in seasonal changes in growth rates
ol anoles, being lower during the dry season (Griffiths &
Christian 1996, Lemos-Espinal et al. 2003).

Perch use

The perch use found in insular and mainland anoles
in our study may be due to factors such as feeding
rates, inter- and intraspecific competition and predation
(Kolbe et al. 2008, Schoener et al. 2002). On the
continent, lizards such as Urosaurus bicarinatus and
Sceloporus melanorhinus that use higher perches might
compete with and force anoles to use lower perches
(Garcia et al. 2010). Other predators such as larger
lizards (e.g. Aspidoscelis lincattissima: Siliceo-Cantero &
Garcia 2013), snake species (Oxybelis aeneus, Salvadora
mexicana; Garcia & Ceballos 1994 ) and birds (e.g. Trogon
spp.; Losos 2009) might limit the range of perch use
by the anoles. On San Agustin Island, the lack of
potential interspecific competitors and predators (e.g.
S. melanorhinus lizards, all snake species and several
bird species), and the potential increase in intraspecific
competition, could lead to increased perch height and
range of perch use by male anoles when guarding their
territory from intraspecific competitors, while for females
this may provide advantages in scanning the territory
in search of prey (Kattan 2007). That perch use was
similar between island and mainland anoles could be due
to environmental conditions,

Drivers in insular populations

Our results demonstrate another possible scenario for
the ecology of anole populations in the wild, i.e. not all
insular anole populations have limited food availability
(Wright et al. 1984), and anole populations on islands
may present higher growth rates than on the mainland
(Andrews 1976). This scenario of release from predation
and interspecific competition, with increased intraspecific
competition, and an adequate food supply, resulting in
increased body condition and growth rate of A. nebulosus,
could be observed in other lizard species on small islands
near to the mainland that have low species richness.
The relative influence of drivers such as lood availability,
predation and competition would depend on the specific
conditions found on each island.

A limitation of the present study is the lack of
true replication of insular population given that anole
lizards are recorded only on one of the eight islands
in the Chamela Bay. However, in accordance with
Diamond (1986), natural experiments take advantage
of naturally occurring differences or perturbations (i.e.
natural ‘treatments’) of two or more ecological systems in

71



500

order to make comparisons to test several hypotheses;
tests in natural experiments are not as definitive as
laboratory or field experiments, since differences between
the treatments are usually (1) beyond the scale that can be
manipulated by an experimenter (e.g. forest fires, volcanic
eruptions, hurricanes, long-term island residence, etc.)
and (2) are not replicable since there are always many
uncontrolled and unmeasured variables. In the present
study, none of the other seven islands in Chamela Bay are
inhabited by anole lizards. Furthermore, while there are
about 136 islands along the Mexican coastal distribution
of A. nebulosus, some which could potentially be occupied
by this species, these islands have a wider range of sizes
from 3.3 to 144 000 ha, with differing environmental
and ecological conditions, and varying distances to the
continent. Hence, even though our findings come from
only oneisland, thisis an important example of ecological
differences between island and mainland populations
because there are so few such comparisons. Needless
to say. many more comparisons will be needed before
patterns and generalities emerge that will provide greater
insight into the ecology and evolution of tropical anoles
and the forces that drive ecological differences.
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