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RESUMEN

Se han propuesto diversas hipotesis que intentan explicar la seleccion y el uso
del microhabitat de un organismo. Debido a la accién de uno o varios factores es
que los organismos pueden utilizar un determinado microhéabitat y con el tiempo
desarrollan caracteristicas morfologicas que les permiten optimizar su uso. Es asi
como se ha apreciado que la morfologia de un animal refleja en cierta medida su
ecologia y de esta forma ha surgido el concepto de ecomorfologia, es decir, del
estudio comparativo de la influencia de la morfologia sobre las relaciones
ecolégicas y el impacto evolutivo de factores ecologicos sobre la morfologia de
poblaciones, especies y linajes evolutivos (Pianka 1986).

La ecomorfologia, el uso del habitat, la competencia y la expansion del nicho
son aspectos que han sido estudiados con gran detalle para muchos miembros
del género Anolis. La alta diversidad y las altas densidades que pueden alcanzar
muchas especies de lagartijas anolinas las han convertido en modelos de estudio
apropiado para este tipo de investigaciones (Andrews 1991: Pacala &
Roughgarden 1985). Muchas investigaciones sobre la ecomorfologia de Anolis
suelen asociar las relaciones encontradas con ajustes que cada especie realiza
para hacer un uso mas eficiente del habitat, por lo que se observa una gran
variécién intra e interespecifica en la ubicacion de los individuos en el ambiente
(Irschick et al. 1997; Losos 1990).

Las especies simpatricas de lagartijas anolinas con frecuencia presentan una

division del habitat estructural y exhiben diferencias morfolégicas que se ajustan al



uso diferencial del habitat (Williams 1972). Se han planteado diversas hipotesis
para explicar estas diferencias morfolégicas y ecolégicas (Jenssen et al. 1998),
aunque ha sido la competencia interespecifica la que se ha mencionado con
mayor frecuencia, sugiriéndose que interacciones actuales entre las especies aun
persisten (Leal et al. 1998: Pacala & Roughgarden 1985).

Los estudios que mencionan a la competencia interespecifica como causa de
la division del habitat en lagartijas anolinas se han llevado a cabo principalmente
en las Antillas. Sin embargo, investigaciones que comparan las radiaciones
evolutivas de faunas anolinas de las Antillas y del continente han encontrado
diferencias en las relaciones ecomorfolégicas entre cada conjunto de especies,
con lo cual han demostrado que los factores que han causado la division del
habitat en especies de las Antillas no necesariamente se aplican a las especies
del continente (Irschick et al. 1997). Por lo tanto, aun faltan estudios que
demuestren el efecto de uno o varios factores como posibles causas de
diferencias en el uso del habitat estructural en especies del continente.

Aunque idealmente se deben contemplar todos los posibles factores que
podrian influir sobre los patrones de uso del habitat de una especie, resulta
imposible en un solo estudio abordarlos todos. Este trabajo intenta contribuir al
conocimiento actual sobre las relaciones ecomorfolégicas en una especie comun
de lagartija, Anolis limifrons. Esta especie es relativamente pequena, muy
abundante en bosques deciduos y siempreverdes (Andrews 1991) y de la cual se
han investigado muchos aspectos de su biologia. Investigaciones realizadas han

mostrado que los individuos de A. limifrons perchan principalmente en la

Vil



vegetacion baja, entre 0.5y 2.1 m, y que los machos adultos usualmente perchan
mas alto que las hembras y juveniles (Savage 2002).

El trabajo se realizé en dos sitios del Caribe, la Reserva Forestal Pacuare y la
Estacion Biologica La Suerte, y en tres sitios del Pacifico, el Parque Nacional
Carara, el Refugio Nacional de Vida Silvestre Golfito y la Reserva Biolégica Isla
del Cafio. En estos sitios se observa un bosque secundario tropical, con un
sotobosque denso con gran variedad de plantas herbaceas, palmas y arbustos
lefiosos y un dosel amplio con gran cantidad de epifitas. En los sitios se
encuentran diferentes congeneres simpatricos de A. limifrons. Los muestreos se
realizaron mediante recorridos por los senderos de cada lugar siguiendo el ciclo
de actividad de las lagartijas y examinando toda la vegetacion mediante la técnica
de Sondeos por Encuentros Visuales (Crump & Scott 1994). Todo individuo
observado fue capturado, marcado y sé registraron datos morfolégicos y del uso
del habitat. Ademas, en cada sitio se llevaron a cabo observaciones de individuos
focales, una caracterizacion del habitat y un experimento manipulativo.

Estudios en ecomorfologia suponen que existe una estrecha relacion entre
morfologia, ecologia y desempefno funcional de las especies en un ambiente
particular (Losos 1990). Mediante el presente trabajo de campo, s€ encontraron
relaciones directas entre estos tres aspectos para Anolis limifrons, asi como
diferencias en los patrones ecomorfolégicos y funcionales del uso del habitat a lo
largo del ambito de distribucién en Costa Rica, lo cual representa informacion

importante en este campo para una especie continental.
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Uno de los objetivos de este trabajo era comparar la morfologia de las distintas
poblaciones de Anolis limifrons. Esta comparacion dio como resultado principal
que las poblaciones del Caribe costarricense diferian de las presentes en el
Pacifico. Aunque se desconocen las causas especificas que han llevado a tal
separacion, se especula que la diferenciacién genética, la plasticidad fenotipica,
diferencias en los patrones reproductivos o una combinacion de estos podrian
causar tales diferencias. Asimismo, relacionado con esta variacion morfologica se
encuentra un uso diferencial del habitat estructural. Mientras que en el Caribe los
individuos usan perchas bajas, delgadas y de diversos tipos, los presentes en el
Pacifico prefieren perchas altas, delgadas y predominantemente herbaceas.

Existen varios factores que podrian afectar el uso del habitat de A. limifrons.
En este trabajo, se intento determinar si factores como la estructura del bosque, la
intensidad de la depredacion y la frecuencia de las interacciones agresivas
interespecificas influian en un uso diferencial del habitat de los individuos de cada
poblacion. Sin embargo, no se detectaron diferencias estadisticas entre los sitios
debido a la influencia de estos factores.

En el presente trabajo se logré determinar que la presencia de ciertos
congéneres y la frecuencia de las interacciones agresivas que los individuos de A.
limifrons mantienen con ellos, parecen ejercer una fuerte influencia en el uso del
habitat de esta especie. Las predicciones realizadas sobre la respuesta de los
individuos de A. limifrons ante estos congéneres fueron confirmadas. Debido a
que A. humilis en el Caribe esta ajustado a utilizar una parte distinta del habitat

estructural, la frecuencia de las interacciones de esta especie con A. limifrons es
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baja y cuando se dan son los individuos de A. humilis los que responden mas
agresivamente. Esta especie, por tanto, no ejerce una influencia muy fuerte sobre
las preferencias de habitat de A. limifrons. En el Pacifico, la presencia de A.
cupreus y A. polylepis parece tener una mayor influencia en el uso del habitat
estructural que realiza A. limifrons, debido a que la respuesta agresiva ante
encuentros entre individuos de estas especies se da principalmente por parte de
A. limifrons. Finalmente, la ausencia de congéneres en la Isla del Cafio ha
permitido una liberacion ecolégica, con lo cual los individuos de A. limifrons en
este sitio pueden hacer un mayor uso de diferentes partes del habitat estructural.

Asimismo, debido a la estrecha relacion que existe entre morfologia, ecologia y
comportamiento, era de esperar que diferencias en el modo de locomocion
estuviesen presentes en las distintas poblaciones de ambas vertientes. Esto fue lo
que se logré demostrar. Aunque en todos los sitios el modo de locomacion
principal es el salto, en el Caribe los individuos se mueven de esta manera con
mucha mayor frecuencia que los del Pacifico. Al analizar la relacion presente entre
morfologia y ecologia se encontré que existe una conexion no aleatoria; sin
embargo, tal relacién varia entre los sitios muestreados.

Mediante la presente investigacion se ha demostrado que existen diferencias
importantes en la morfologia, ecologia y comportamiento de las poblaciones de
Anolis limifrons que se encuentran en las vertientes Caribe y Pacifica de Costa
Rica. Asimismo, los resultados obtenidos en este trabajo sefialan la necesidad de
llevar a cabo estudios de campo y de laboratorio en Anolis limifrons, tanto a nivel

genético como a través de experimentos manipulativos, que permitan determinar



la influencia de diversos factores sobre el comportamiento, habitos y preferencias
de esta especie. Ademas, se requiere llevar a cabo estudios a largo plazo que
determinen si existe efectivamente una diferencia en los patrones observados

dentro y entre las poblaciones de cada vertiente.
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Tesis con formato de articulo cientifico que sigue las especificaciones del Journal

of Tropical Ecology. El manuscrito se traducira al inglés posteriormente.

Ecomorfologia y utilizacién del habitat en cinco poblaciones de Anolis

limifrons (Sauria: Polychrotidae) en presencia de diferentes congéneres

Titulo corto: Ecomorfologia y uso del habitat en Anolis limifrons
Palabras clave. Anolis limifrons, ecomorfologia, uso del habitat, interacciones

agresivas, Costa Rica.

Marco Barquero Arroyo

Escuela de Biologia, Universidad de Costa Rica

Abstract. Habitat selection and microhabitat use are influenced by factors that
generate a morphologically and behaviorally adjustment of organisms to a
particular microhabitat. Based on the phenotypes of a population it has been
possible to predict some of the habits and habitat preferences of an organism. One
factor influencing ecomorphological relationships of an organism is the presence of
congeners, which can be competitors or predators and can affect habitat
preferences of a species. The aim of this study was to determine if there are
differences in morphology and structural habitat use among populations of the
tropical lizard Anolis limifrons in locations with different composition of congeners.
Such differences were found to exist among populations from Cafio’s Island and
Caribbean and Pacific sides of Costa Rica, producing variations in the locomotor

behavior between these sites. Moreover, it was determined that there is a non-
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aleatory relationship between morphological variables and structural habitat of A.

limifrons. 1t is concluded that presence of different congeners affects habitat use
and behavior of individuals of this species along its distribution range in Costa
Rica: though other factors, such as predation and forest characteristics, can also
have a great influence.

Resumen. La seleccion y el uso del microhabitat que realiza un organismo estan
influenciados por diversos factores que pueden generar un ajuste de su
morfologia y comportamiento a un determinado microhabitat. Con base en el
fenotipo de los individuos de una poblacion es posible predecir algunos de sus
habitos y preferencias de habitat. Un factor que influye en las relaciones
ecomorfologicas de un organismo es la presencia de congeneres, los cuales
pueden resultar competidores o depredadores y afectar las preferencias de habitat
de una especie. El objetivo de este estudio es determinar si existen diferencias en
la morfologia y uso del habitat estructural entre poblaciones de Anolis limifrons
que presentan diferencias en la composicion de congéeneres coexistentes. Se
encontré que tales diferencias existen entre poblaciones de la Isla del Cafo y de
las vertientes Caribe y Pacifica de Costa Rica, produciendo variaciones en el
comportamiento locomotor entre estos sitios. Asimismo, se encontré una relacion
no aleatoria entre variables morfologicas y el habitat estructural de A. limifrons. Se
concluyd que la presencia de diferentes congéneres afecta el uso del habitat y el
comportamiento de esta especie en su ambito de distribucién en Costa Rica;
aunque otros factores, como depredacion y las caracteristicas del bosque, pueden

también tener gran influencia.



INTRODUCCION

Uno de los desafios mas importantes para los ecologos se ha centrado en
entender los factores que influyen sobre la seleccion y el uso del microhabitat de
un organismo. Algunas de las respuestas que se han formulado hacen mencion a
las limitaciones fisiologicas propias de una especie (por ejemplo, 1a tolerancia a un
determinado rango de temperaturas), la variacion en la disponibilidad espacial y
temporal de un recurso (por ejemplo, la abundancia de presas), la evasion de
depredadores y la disminucion de las interacciones con competidores (Connell
1983: Rosenzweig 1981; Storch & Frynta 1999). Debido a la accion de uno o
varios de estos factores es que 10s organismos pueden utilizar un determinado
microhabitat, desarrollando con el tiempo caracteristicas morfologicas que le
permiten optimizar su uso (Moermond 1979; Pounds 1988).

Es asi como se ha apreciado que la morfologia de un animal refleja en cierta
medida su ecologia, es decir, que mediante caracteristicas fenotipicas de los
individuos de una poblacion es posible predecir algunos de los habitos y
preferencias de habitat de un organismo. Tales relaciones entre caracteristicas
morfolégicas y ecolégicas han sido el objeto de estudio en diversos taxones, por
ejemplo murciélagos (Aguirre et al. 2002; Saunders & Barclay 1992), aves (Miles
et al. 1987: Moreno & Carrascal 1993), peces (Wikramanayake 1990; Winemiller
1991) y lagartijas (Macrini et al. 2003; Sinervo & Losos 1991). Se ha determinado
que especies de lagartijas que pasan mucho tiempo en habitats con escasa
cobertura vegetal, tienden a tener patas traseras mas largas que aquellas que

permanecen dentro de la vegetacion densa (Pianka 1986).
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Con base en este tipo de estudios ha surgido el concepto de ecomorfologia, es

decir, del estudio comparativo de la influencia de la morfologia sobre las
relaciones ecologicas y el impacto evolutivo de factores ecologicos sobre la
morfologia de poblaciones, especies y linajes evolutivos (Pianka 1986; Williams
1972). Estudios ecomorfolégicos han determinado que las especies arboreas de
gecos nocturnos tienden a tener mas laminillas y ojos mas pequefos que las
terrestres (Pianka & Pianka 1976). En otros grupos de lagartijas también se han
logrado demostrar relaciones entre la morfologia y la ecologia, como por ejemplo
en especies de los géneros Sceloporus (Sinervo & Losos 1991) y Anolis (Losos
1990a).

La ecomorfologia, el uso del habitat, la competencia y la expansion del nicho
son aspectos que han sido estudiados con gran detalle para muchos miembros
del género Anolis (sensu lato), un género con casi 400 especies descritas en el
mundo (Savage 2002). La alta diversidad y las altas densidades que pueden
alcanzar muchas especies de lagartijas anolinas las han convertido en modelos de
estudio apropiado para este tipo de investigaciones. La mayoria de la informacion
proviene de estudios realizados en islas del Caribe, donde habitan alrededor de
140 especies (Malhotra & Thorpe 1999). En general, las lagartijas anolinas son
insectivoras diurnas. La mayoria son primariamente arbéreas, con Cuerpos largos
y delgados y con cojinetes digitales provistos de laminillas adhesivas para
sujetarse a diversos substratos (Savage 2002).

En comunidades de lagartijas anolinas se han logrado identificar importantes

relaciones ecomorfologicas. Se ha notado que diferencias interespecificas en la
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altura y el diametro de las perchas estan correlacionadas positivamente con el

tamanio corporal y la longitud de las patas (Jenssen et al. 1998: Losos et al. 1993;
Rand 1964: Schoener & Gorman 1968; Stamps 1977). También se ha demostrado
que las dimensiones de las patas y el nimero de las laminillas de los dedos estan
relacionadas con el uso de ciertos tipos de perchas y los modos de locomocién en
el habitat (Glossip & Losos 1997; Irschick ef al. 2005; Losos 1990a; Moermond
1979:; Pounds 1988).

Muchas investigaciones sobre la ecomorfologia de Anolis suelen asociar las
relaciones encontradas con ajustes que cada especie realiza para hacer un uso
mas eficiente del habitat, por lo que se observa una gran variacion intra e
interespecifica en la ubicacion de los individuos en el ambiente (Losos et al. 1993;
Schoener & Gorman 1968; Vitt et al. 2002: Wiliams 1972). En las Antillas
Mayores, esta variacién ha surgido por la evolucion independiente de seis grupos
de especies conocidos como “ecomorfos” (Williams 1972), los cuales presentan
diferencias en su morfologia, comportamiento social y alimentario y uso del habitat
climatico (el cual se refiere a la preferencia de una especie por perchas expuestas
al sol o a la sombra [Rand 1964]) y del habitat estructural (el cual se determina por
la altura y el diametro de la percha que ocupa una especie en el ambiente [Rand
1964]). En Mesoameérica, donde habita un grupo monofilético de lagartijas
anolinas que algunos autores separan como miembros del género Norops (Guyer
& Savage 1986), las relaciones ecomorfolégicas de este grupo han recibido

relativamente poca atencion.
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Varios estudios que comparan tanto el habitat climatico (Huey & Webster 1975;

Ruibal & Philibosian 1970) como el estructural (Jenssen ef al. 1998, Losos et al.
1993), han mostrado que las especies simpatricas de Anolis tienden a separarse
entre si mediante una division de los sitios de percha. Esta division se ha
explicado como el resultado de adaptaciones de las especies que les han
permitido ajustarse a diferentes partes del ambiente (Irschick et al. 1997; Knox et
al. 2001: Losos et al. 1993) o como la accién de diversos factores que minimizan
el traslape en el uso del recurso entre especies simpatricas y permiten asi la
coexistencia (Lister 1981; Rummel & Roughgarden 1985; Stamps 1977).

Algunos factores que pueden influir en la division del uso del recurso son la
depredacion especifica en el habitat (esto es, la presencia de un depredador en
ciertas partes del habitat) y las interacciones agresivas interespecificas (Jenssen
1973: Jenssen et al. 1998; Losos ef al. 2004). En este ultimo caso, una mayor
cantidad y una mayor intensidad de los encuentros agresivos entre dos especies
pueden restringir el habitat estructural y climatico de forma que una sola de ellas
pueda aprovechar en detrimento de la otra (Leal et al. 1998; Salzburg 1984).
Debido a esta restriccion, especialmente entre especies ecolégicamente cercanas
(Pacala & Roughgarden 1982, 1985), es posible predecir que las poblaciones sin
la presencia de congéneres tendrian mayor diversidad de dieta y mayor uso del
habitat estructural y climatico que aquellas poblaciones con congéneres
simpatricos (Lister 1976; MacArthur & Wilson 1963, 1967).

Por lo tanto, una especie que experimente diferentes intensidades en las

interacciones agresivas interespecificas a lo largo de su @mbito de distribucion
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presentara un uso diferencial del habitat estructural. De acuerdo con las

relaciones ecomorfolégicas mencionadas anteriormente, se esperaria entonces
que estas diferencias en la altura y diametro de perchas en el tiempo ecolégico
afecten las caracteristicas morfolégicas de los individuos de cada poblacion en el
tiempo evolutivo. De esta forma, diferentes fenotipos de una misma especie
podrian encontrarse en distintos sitios dependiendo, entre otras cosas, del grado
de interaccién con congéneres simpatricos, lo cual reflejaria una diferenciacion
genética entre poblaciones 0 plasticidad fenotipica de la especie. Losos Yy
colaboradores (2000) demostraron que individuos recién eclosionados de Anolis
sagrei y criados en tratamientos de sustratos con diametros anchos y angostos
presentaron diferencias en la longitud de las patas traseras, con individuos en
sustratos anchos con patas mas largas que los de sustratos angostos. Ellos
concluyen que la plasticidad fenotipica juega un papel importante en la ecologia
de una especie, ya que permite que algunos individuos puedan ocupar nuevos
habitats.

Se plantea entonces que la presencia o ausencia de congéneres en diversos
sitios del ambito de distribucion de una especie de lagartija anolina, Anolis
limifrons (Cope 1862), podria influir el uso del habitat y, por lo tanto, en sus
caracteristicas morfologicas. Anolis limifrons es la Unica especie de este género
que habita en la Isla del Cafio, por lo que se esperaria que una “liberacion”
ecolégica podria ocurrir en este sitio y la consecuente presencia de varios
fenotipos. Por otro lado, en el Caribe costarricense, A. humilis parece tener

preferencias del habitat diferentes que A. limifrons (Talbot 1977); sin embargo, se
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han reportado interacciones entre estas dos especies, aunqué infrecuentes

(Talbot 1979). De esta forma, se esperaria encontrar fenotipos que se ajusten al
uso del habitat reportado en otros sitios de su distribucion latitudinal, como en
Panama (Sexton 1967; Sexton & Heatwole 1968). Finalmente, en el Pacifico
costarricense, la presencia de A. polylepis y A. cupreus parece influir el uso del
habitat de A. limifrons, ya que estas especies presentan requerimientos similares
del habitat climatico (Clark 1973) y estructural (Andrews 1971). La densidad de las
especies de Anolis mencionadas es alta (= 300 individuos/ha) (Savage 2002), por
lo que encuentros entre ellas podrian resultar frecuentes. Es asi como s€
esperaria observar un cambio en el uso del habitat estructural reportado para A.
limifrons en otros sitios, con la consiguiente variacion en los fenotipos presentes.
Este trabajo tiene como objetivo determinar si se da un uso diferencial del
habitat estructural y si existe una relacion entre este y las caracteristicas
morfolégicas de la lagartija Anolis limifrons mediante la comparaciéon de
poblaciones que presentan diferencias en la composicion de congéneres
coexistentes en el habitat. Especificamente se pretende examinar las preferencias
en la altura, el diametro y el tipo de la percha de los individuos de cada poblacion
de Anolis limifrons y determinar si la presencia de congeneres coexistentes afecta

el comportamiento locomotory el desempefio funcional de esta especie.

METODOS
Especie de estudio
Anolis limifrons es una lagartija de tamafio mediano y de patas traseras largas.

No existen diferencias en la morfologia de machos y hembras, excepto por la
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papada de los primeros y por la presencia en algunas hembras de una franja

dorsal clara (Savage 2002). Esta especie es abundante en bosques deciduos y
siempreverdes, aunque sus mayores densidades se observan en habitats
alterados como pastizales y plantaciones de cacao, banano, coco, café o pejibaye
(Andrews 1991).

Varios aspectos de la biologia de esta especie, tales como su ecologia termal
(Ballinger et al. 1970), biologia reproductiva (Andrews 1979: Andrews et al. 1989;
Sexton et al. 1971) y densidad y fluctuacion poblacional (Andrews 1991; Sexton
1967: Sexton et al. 1963), han sido estudiados. Investigaciones realizadas
principalmente en Panama (Sexton & Heatwole 1968) y en el Caribe costarricense
(Talbot 1977) han demostrado que los individuos de A. limifrons perchan
principalmente en la vegetacion baja, entre 0.5y 2.1 m, y que los machos adultos
usualmente perchan mas alto que las hembras y juveniles. Como sitios de percha,
estas lagartijas suelen usar troncos caidos, troncos de arboles, tallos de plantas

herbaceas y arbustos, hojas y bejucos (Savage 2002; Sexton 1967).

Sitios de estudio

Vertiente Caribe: se trabaj6 en dos localidades, la Reserva Forestal Pacuare y la
Estacion Biolégica La Suerte. La primera se ubica a dos km al sur de la
desembocadura del Rio Pacuare, en el cantén de Matina, Limén (1 0°12' N, 83°15
W), y consta de un éarea aproximada de 475 km? (Boza 1996). La segunda
localidad se localiza a 20 km al noreste de Cariari, canton de Pococi, Limoén
(10°26° N, 83°47' W), y tiene una extension de 2.83 km? (Garber & Rehg 1999). En

ambos sitios se observa un bosque secundario tropical muy humedo, con un
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sotobosque denso con gran variedad de plantas herbaceas (ej. Calathea sp.,

Heliconia sp., Piperaceae Yy Araceae) y algunos arbustos lefiosos y un dosel
amplio con gran cantidad de epifitas. En los dos sitios se pueden hallar los
siguientes congeneres simpatricos de A. limifrons: A. biporcatus, A. capito, A.
carpenteri, A. humilis, A. lemurinus y A. _pentaprfon (Savage 2002).

Vertiente Pacifica: se visitd el Parque Nacional Carara y el Refugio Nacional de
Vida Silvestre Golfito. La primera localidad tiene una extension de 52.42 km? y
esta ubicada a 90 km de San José, al sureste de Orotina, Puntarenas (09°46’' N,
84°36’ W). El trabajo se realiz6 en un sector con un bosque secundario tropical de
transicion entre seco y humedo, en el que se observa un sotobosque denso con
gran abundancia de plantas herbaceas (ej. Heliconia sp. y Calathea sp.), palmas
(ej. Welfia sp.) y arbustos lefiosos, asi como un dosel semicerrado con muchas
epifitas. La segunda localidad presenta un area de unos 13.09 km? y se encuentra
al norte del Golfo Dulce, en el puerto de Golfito, Puntarenas (08°38’ N, 83°09' W).
Los datos se tomaron en un bosque secundario tropical muy humedo, con un
sotobosque muy denso con dominancia de plantas herbaceas (ej. Etlingera sp.,
Cariudovica sp. y Piperaceae) y algunos arbustos lefiosos y un dosel semicerrado
con relativamente pocas epifitas. Ademas de A. limifrons, en ambos lugares se
pueden encontrar otros congéneres como A. biporcatus, A. cupreus (este ultimo
ausente en Golfito), A. pentaprion y A. polylepis (Savage 2002).

Reserva Biolégica Isla del Cafio: consta de tres km? y se encuentra a unos 16.5
km de la costa occidental de la peninsula de Osa, en el océano Pacifico (08°42" N,

83°53' W). El bosque es intervenido y esta constituido principalmente por especies
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perennifolias, tipicas del bosque tropical muy himedo como Brosimum alicastrum

(Boza 1996). Los datos se tomaron en un sector con un sotobosque poco denso
con gran variedad y abundancia de arbustos lefiosos y plantas herbaceas (€j.
Piperaceae) y un dosel cerrado con gran cantidad de epifitas. Ademas de Anolis
limifrons, en la isla se han identificado otras 10 especies de reptiles (cuatro
serpientes y seis lagartijas), aunque ninguna otra del género Anolis (Bolafnos com.

pers.).

Muestreo de individuos

Los muestreos se realizaron desde agosto hasta diciembre del 2006. En cada
sitio se llevé a cabo un muestreo durante 22 dias, con excepcion de la Isla del
Cafio donde el muestreo se extendio por 14 dias. Se realizaron recorridos por los
senderos de cada lugar y cada dia se recorrié un area diferente. Los recorridos se
realizaron siguiendo el ciclo de actividad de las lagartijas durante la manana y la
tarde y solamente dentro del bosque, excluyendo areas muy alteradas como
plantaciones o pastizales. Durante cada recorrido, se buscaron lagartijas
examinando toda la vegetacion mediante la técnica de Sondeos por Encuentros
Visuales (Crump & Scott 1994). Todo individuo observado fue capturado y
marcado mediante la corta de dedos para futura identificacion individual
(Waichman 1992).

Previo al marcaje, se registraron los siguientes datos morfologicos para cada
lagartija: categoria de sexoledad (macho adulto, hembra adulta y juvenil); longitud
hocico-ano (LHA); largo del humero, radio y pie (incluido el dedo mas largo) de la

pata delantera derecha; largo del fémur, tibia y pie (incluido el cuarto dedo) de la
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pata trasera derecha; largo de la cola, solamente si esta no presentaba indicios de

dafio. Como un dato adicional, para cada individuo capturado se registré si la cola
presentaba o no regeneracion, lo cual se da cuando un individuo ha perdido un
segmento de la cola en algin momento de su vida y que vuelve a crecer
posteriormente.

Las categorias de sexol/edad se establecieron siguiendo la ecuacion propuesta
por Andrews (1982) que relaciona la LHA a la madurez sexual con la LHA de
adultos. Las categorias por sitio fueron las siguientes: los machos se consideraron
adultos a partir de los 29 mm en Carara, de los 30 mm en Goffito, y de los 31 mm
en Pacuare, La Suerte y la Isla del Cafno, mientras que las hembras se
consideraron adultas a partir de los 30 mm en Carara, de los 31 mm en Golfito y la
Isla del Cafo, de los 32 mm en Pacuare, y de los 33 mm en La Suerte. Las
mediciones de las variables morfolégicas se realizaron siguiendo a irschick et al.
(2005) y se utilizé una regla metalica graduada a 0.5 mm.

Con respecto al uso del habitat, para cada individuo capturado se registré el
tipo, la altura y el diametro de la percha usada en el momento de la observacion
(ver Rand 1964). El tipo de percha, que se refiere al sustrato en el que se observo
cada lagartija previo a la captura, se desglosé de la siguiente manera. Lefosa,
incluyendo raices, ramas Yy troncos de arbol; Herbacea, incluyendo bejucos y
tallos; Vegetacion Seca; y Hojas. Para algunos analisis la altura de la percha se
dividio en tres categorias: 0-100, 101-200 y > 200 cm, mientras que el diametro se

dividio en cuatro categorias: 0-3, 3.1-6,6.1-9y>9 cm.
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Observacion de individuos focales

Con el fin de determinar los patrones funcionales en el uso del habitat, en cada
sitio se ubicaron entre nueve y 15 individuos de A. limifrons que se encontraban a
menos de cinco m de un congénere. Cada individuo de A. limifrons fue observado
por un periodo maximo de 90 min, registrandose los siguientes datos: hora al
inicio y al final del periodo de observacion: categoria de sexo/edad; tipo, altura,
diametro y orientacion (horizontal o vertical) de cada percha ocupada por dos o
mas min; modo de locomocion (correr, saltar, caminar); y duracion de cada
comportamiento (ver Irschick & Losos 1996 y Moermond 1979). También se
registré el namero y el tipo de las interacciones intra e interespecificas, las cuales
incluian: despliegue de papada (DP), movimientos de cabeza (MC), apertura de

boca (AB), persecucion (P) y mordedura (M) (Hess & Losos 1991).

Caracterizacion del habitat

Se midié la densidad del sotobosque entre los sitios de estudio utilizando una
regla de madera de 2 x 0.05 m, con barras blancas y negras intercaladas de un
ancho de cinco cm cada una. Esta regla se coloco verticalmente en un punto
dentro del bosque a cuatro m de distancia del observador y se conté el nimero de
barras cubiertas por vegetacion para asi obtener un porcentaje de cobertura a
partir del total de barras de la regla (Hilje 2004). Ademas, se determiné la
densidad de arboles mayores a 10 cm de diametro a la altura del pecho (DAP)
midiendo la distancia desde el punto donde se coloco la regla hasta el arbol mas
cercano (Cottam & Curtis 1956). Estas mediciones se llevaron a cabo 25 veces a

lo largo del area recorrida en cada sitio, cada punto de medicion separado por
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unos 40 m. Si bien estas variables no miden la disponibilidad y estructura de las

perchas que podrian estar usando los individuos de A. limifrons si proporcionan
una nocién general de la estructura de cada bosque, lo cual permitiria establecer

si variaciones en esta afectan el comportamiento y habitos de esta especie.

Experimento manipulativo

Con el propésito de estudiar las interacciones agresivas interespecificas en
cada sitio, a excepcion de la Isla del Cano, se construy6 un encierro de1.2x1.2x
12 m con cedazo y se coloco dentro de este un tronco con ramas simulando
perchas naturales. El experimento consistio en introducir un individuo de A.
limifrons junto con otro de la especie mas comun observada en cada sitio (A.
humilis en ambos sitios de la vertiente Caribe, A. cupreus en Carara 'y A. polylepis
en Golfito) por un periodo de 90 min, registrando el numero, tipo y duracion de las
interacciones. Se realizaron los siguientes ensayos usando solamente individuos
adultos: macho de A. limifrons con macho de otra especie, hembra de A. limifrons
con hembra de otra especie, macho de A. limifrons con hembra de otra especie y

hembra de A. limifrons con macho de otra especie.

Andélisis estadistico

Se determind si las variables morfologicas se encontraban correlacionadas
entre si mediante correlaciones de Pearson. Debido a que todas las variables
morfolégicas estaban muy correlacionadas entre si en todos los sitios
(Coeficientes de correlacion de Pearson entre 0.839 y 0.992, todas las P < 0.001),

se dividio el valor de cada variable entre la longitud hocico-ano, estandarizando de
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esta manera el efecto del tamano. Estas proporciones se emplearon para realizar

un Analisis de Funcién Discriminante, con el fin de determinar si los individuos de
cada categoria de sexo/edad y las poblaciones de cada sitio eran clasificados
correctamente con base en las caracteristicas morfologicas. Las proporciones
también se usaron para comparar la morfologia de los individuos presentes en
cada sitio utilizando un Andlisis de Variancia Multiple, asi como para las
comparaciones entre sitios realizadas mediante un analisis de contrastes.

Se compar6 el uso del habitat entre los sitios de estudio y las categorias de
sexo/edad mediante Analisis de Correspondencia y pruebas de Chi cuadrado (xz),
usando separadamente como variables dependientes las categorias de la altura y
del diametro de la percha. En este dltimo caso, se€ excluyeron los individuos
capturados sobre hojas debido a que podia afectar los resultados del analisis. Las
relaciones entre las variables morfologicas y las del habitat estructural se
determinaron mediante un Analisis de Correlacion Canonica, determinando las
variables que explicaban la mayor parte de la variacion. Ademas, se realizaron
Analisis de Regresion Multiple para determinar las relaciones especificas de la
altura y del diametro de la percha (como variables dependientes) con las variables
morfolégicas (variables independientes) en cada sitio visitado.

Los patrones funcionales en el uso del habitat se compararon utilizando
pruebas de Chi cuadrado y ANDEVAs. Para determinar si los modos de
locomocién y las preferencias por la orientacion y el tipo de la percha variaban
entre los sitios estudiados se utilizaron pruebas de Chi cuadrado. Mientras que

para determinar si existian diferencias entre las poblaciones estudiadas en la
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cantidad de perchas que usaban los individuos y el tiempo que permanecia cada

individuo en cada percha se llevaron a cabo ANDEVAs. El tiempo por percha se
transformé a logaritmo en base 10 con el fin de aumentar la normalidad de esta
variable.

Finalmente, se analizaron las caracteristicas de cada bosque, la frecuencia de
individuos con cola regenerada y la frecuencia de interacciones agresivas como
factores que podrian estar relacionados con los patrones ecomorfolégicos y del
uso del habitat. Se realizé un Analisis de Funciéon Discriminante para comparar la
estructura del bosque entre los sitios de estudio, utilizando como variables
predictoras |a densidad del sotobosque y la densidad de arboles de mas de 10 cm
de DAP. Se comparo la frecuencia de individuos con la cola regenerada entre los
sitios y entre las categorias de sexoledad entre los sitios mediante pruebas de Chi
cuadrado. Con respecto a la frecuencia de interacciones agresivas, se usaron
pruebas de Chi cuadrado para determinar si el nimero de interacciones intra e

interespecificas variaba entre los sitios.

RESULTADOS
Caracteristicas morfolégicas
Se capturaron en total 703 individuos pertenecientes a nueve especies del
género Anolis. De este total 555 correspondian a individuos de A. limifrons, los
cuales presentaron las mayores abundancias en los sitios del lado Caribe (Cuadro
1). Mediante un Analisis de Funcion Discriminante por categoria de sexo/edad se
determiné que las primeras dos funciones discriminantes explican la mayoria de |a

variancia observada entre las categorias de sexo/edad (100%). Se obtuvo que
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tanto los machos adultos como las hembras adultas y los juveniles son similares

morfolégicamente entre si, aunque los juveniles pueden diferenciarse un poco de
los adultos (Wilks' lambda = 0.85, F12,1094 = 8.03, P < 0.001, Fig. 1).

Se detectaron diferencias en la morfologia general de los individuos de las
diferentes poblaciones estudiadas (Cuadros 2 y 3). Se obtuvo que los individuos
hallados en las poblaciones continentales del Caribe son muy similares
morfologicamente entre si, aunque presentaban diferencias en algunas medidas
de la pata delantera (Fig. 2a, Cuadro 3). De igual forma, los individuos de las
poblaciones del Pacifico también se parecen entre si, aunque diferian en algunas
medidas de la pata trasera (Fig. 2b, Cuadro 3). Sin embargo, existen claras
diferencias en la morfologia de los individuos entre ambas vertientes (Cuadro 3).
Por su parte, la morfologia de los individuos que habitan en la Isla del Cafio se
encontraba en un punto intermedio entre la de individuos de los sitios del Caribe y
del Pacifico, aunque se asemejaba mas a la de estos Gltimos (Cuadro 3).

Con base en estos resultados, se realizd un Andlisis de Funcion Discriminante
para los sitios estudiados y se determind que las primeras dos funciones
discriminantes explican el 96.4% de la variacién observada entre las poblaciones.
Los sitios se separaron de acuerdo con las caracteristicas morfologicas de los
individuos, con lo cual se agruparon las poblaciones de Pacuare y La Suerte en
Caribe y las de Carara y Golfito en Paciﬁéo, en tanto que se mantuvo a la Isla del
Cafio como un sitio separado (Fig. 3). Esto se refleja en los porcentajes de
clasificacion de los individuos de cada sitio segin su morfologia. Estos

porcentajes resultaron bajos debido a que muchos de los individuos de Pacuare y
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La Suerte se clasificaron erroneamente entre estos sitios del Caribe pero no en los

sitios del Pacifico, mientras que muchos individuos de Carara, Golfito y la Isla del
Cafio se clasificaron erréneamente entre estos sitios del Pacifico pero no en los

sitios del Caribe (Cuadro 4).

Uso del habitat

Se encontraron diferencias en el uso del habitat tanto dentro como entre las
poblaciones. Utilizando las categorias de altura de la percha se determin6 que una
mayor cantidad de adultos empleaban perchas mas altas que las usadas por los
juveniles (Cuadro 5), los cuales se encontraron principalmente a menos de un
metro (Figs. 4 y 5a). No se detectaron diferencias en las alturas usadas por
machos adultos y hembras adultas (Cuadro 5), aunque se€ registr6 un mayor
porcentaje de machos que de hembras utilizando perchas altas (> 200 cm) y un
mayor porcentaje de hembras que de machos usando perchas bajas (0-100 cm)
(Figs. 4 y 5a). Con respecto al diametro de la percha, solamente se detectaron
diferencias entre hembras adultas y juveniles (Cuadro 5). En comparacion con las
otras categorias de sexo/edad, se encontré un mayor porcentaje de juveniles en
perchas delgadas (0-3 cm) y un mayor porcentaje de hembras en perchas gruesas
(> 6 cm) (Figs. 4 y 5b).

Al comparar entre los sitios de estudio, se determiné que los individuos
presentes en los sitios de la vertiente Caribe no se diferenciaban entre si tanto
para la altura como para el diametro de la percha (Cuadro 5). De igual manera, no
se detectaron diferencias para ambas variables del habitat estructural entre los

siios de la vertiente Pacifica (Cuadro 95). Sin embargo, si se observaron
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diferencias en la altura y el diametro al comparar entre vertientes y entre cada una

de ellas y la Isla del Cafio (Cuadro 5):

En el caso de la altura, un mayor porcentaje de los individuos presentes en el
Caribe en comparacion con los del Pacifico usaban perchas bajas (0-100 cm),
mientras que un mayor porcentaje de los individuos del Pacifico en comparacion
con los del Caribe empleaban perchas altas (> 200 cm) (Figs. 6 y 7a). Los
individuos de la Isla del Cafio, si bien se encontraron mas frecuentemente en
perchas bajas, usaban un ambito mayor de alturas en comparacion con los
presentes en tierra firme (Figs. 6y 7a).

En el caso del diametro, los individuos de todos los sitios estudiados usaban
preferentemente perchas delgadas (0-3 cm). Sin embargo, un mayor porcentaje
de los individuos del Caribe en comparacién con los del Pacifico utilizaban
perchas gruesas (> 6 cm), mientras que un mayor porcentaje de los individuos del
Pacifico en comparacion con los del Caribe empleaban perchas intermedias (3-6
cm) (Figs. 6 y 7b). Al igual para la altura de la percha, los individuos de la Isla del
Cafio usaban un ambito mayor de diametros en comparacién con los de tierra
firme (Figs. 6 y 7b).

El tipo de percha preferido también present6 diferencias entre los sitios.
Mientras que en la Isla del Cano los individuos preferian usar perchas lefiosas, en
los restantes sitios se observaron principalmente sobre perchas herbaceas (;(2 =
112.76, g.l. = 12, P < 0.001, Fig. 8). Si se excluye la Isla del Cafio del analisis y se
comparan los restantes sitios agrupados por vertiente, también se encuentran

diferencias en el sustrato sobre el que se observaron los individuos. A pesar de



20
que tanto en el Caribe como en el Pacifico se capturaron individuos

principalmente sobre perchas herbaceas, los de las poblaciones del Caribe
utilizaban con mayor frecuencia los otros tipos de percha que aquellos de

poblaciones del Pacifico (#=29.99,9l=3,P< 0.001, Fig. 8).

Factores relacionados con el uso del habitat
Estructura del habitat

Las diferencias detectadas en la morfologia y el uso del habitat entre los sitios
de estudio podrian estar relacionadas con diferencias en la estructura de los
bosques muestreados. Utilizando un Analisis de Funcion Discriminante, se
encontré que existen diferencias entre los sitios (Wilks' lambda = 0.83, Fga3 =
2.92, P = 0.004); sin embargo, estas se deben a que el bosque de Golfito difiere
del bosque de los restantes sitios. El bosque visitado en Golffito presentd un
sotobosque mas denso (Fig. 9a) y una menor densidad de arboles grandes (Fig.
9b), por lo que si se excluye este sitio del analisis no se detectan diferencias

(Wilks' lambda = 0.92, Fg 100 = 1.30, P = 0.259).

Erecuencia de individuos con colas regeneradas

Debido a que las observaciones directas de eventos de depredacion son poco
frecuentes en estudios de campo, se utilizo la frecuencia de individuos con la cola
regenerada como indice de depredacién entre los sitios (Savage 2002). Aunque el
uso de colas regeneradas como indice de depredacién no es del todo adecuado

debido a que otros factores, ademas del ataque de depredadores, pueden
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provocar el desprendimiento de la cola, al menos esta mediciéon proporciona una

idea general sobre la posible presion de depredacién que sufren los animales.

De esta manera, diferencias entre los sitios en la frecuencia de individuos con
colas regeneradas podria ser un indicador de diferencias en las presiones
selectivas (ej. depredacion) y esto podria influir en un uso diferencial del habitat
por parte de los individuos de cada poblacién de A. limifrons. Sin embargo, no se
detectaron diferencias en el porcentaje de individuos con la cola regenerada entre
cada uno de los sitios (y* = 3.50, g.l. = 4, P = 0.478, Fig. 10), ni tampoco al
agruparlos por vertiente (xz =272, gl =2, P =0.257). Cabe resaltar que, si bien
no se detectaron diferencias entre los sitios, si se observaron diferencias entre las
categorias de sexo/edad (xz = 10.73, g.l. = 2, P = 0.005), siendo los machos los

que se encontraron mas frecuentemente con colas regeneradas (Fig. 10).

Interacciones agresivas

Otro factor que podria estar influyendo en las diferencias ecomorfologicas
registradas es la frecuencia de las interacciones agresivas que experimentan los
individuos de A. limifrons. Mediante la observacién de individuos focales se
lograron registrar interacciones tanto inter como intraespecificas, aunque fueron
estas Ultimas las que se detectaron con mayor frecuencia en casi todos los sitios.
Asimismo, no se logré clasificar gran cantidad de interacciones, aungue se cree
que podian estar dirigidas a otros A. limifrons. En general, se determind que los
individuos de los sitios del Caribe se involucran en un mayor namero, y por lo

tanto invierten mas tiempo, en interacciones agresivas que los presentes en los
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sitios del Pacifico incluyendo a la Isla del Cafo (12 =419, gl. =1, P = 0.041,

Cuadro 6).

Sin embargo, este patron cambia si se consideran tunicamente las
interacciones interespecificas. Al controlar este tipo de interacciones durante un
experimento manipulativo, se determiné que existen diferencias en el grado de
agresion entre los individuos encontrados en los sitios de ambas vertientes (xz =
53.86, g.I. = 1, P < 0.001, Fig. 11). Los individuos de A. limifrons presentes en el
lado Caribe recibieron un mayor niamero de agresiones y realizaron un menor
namero de despliegues a A. humilis, mientras que aquellos encontrados en el lado
Pacifico presentaron el patron contrario cuando se enfrentaron con A. cupreus en

Carara y A. polylepis en Golffito (Cuadro 6).

Comportamiento locomotor

Los individuos de todas las poblaciones estudiadas se movian
preferentemente a través del habitat mediante saltos (> = 5443, gl. = 8, P <
0.001, Fig. 12) y usaban perchas en orientacion vertical (xz =32.20,gl =4, P<
0.001, Fig. 13). Sin embargo, se detectaron diferencias en el comportamiento
locomotor de los individuos de Pacuare y La Suerte con respecto a aquellos de
Carara, Golffito y la Isla del Cafio. Los individuos de las poblaciones del Caribe
saltaban con mayor frecuencia que los encontrados en el Pacifico y la Isla del
Cafio, mientras que estos Gltimos caminaban o corrian con mayor frecuencia que
los individuos del Caribe (3> = 50.93, g.I. = 4, P < 0.001, Fig. 12).

Estas diferencias en la forma de desplazamiento pueden estar relacionadas

con el nimero promedio de perchas que utilizaba cada individuo en cada sitio y el
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tiempo promedio que permanecia cada individuo en cada percha. Para ambas

variables se encontraron diferencias entre los sitios de cada vertiente (Nimero de
perchas: F447 = 5.52, P = 0.001, Tiempo por percha: Fss7 = 3.24, P = 0.020). Se
observo que los A. limifrons del Pacifico, especialmente los de Carara, ocupaban
un menor nimero de perchas y pasaban mas tiempo en cada una de ellas,
mientras que los del Caribe, especialmente los de La Suerte, presentaban el

patrén contrario (Cuadro 7).

Relacién morfologia-ecologia

Mediante un Andlisis de Correlaciéon Canonica se determiné que existe una
asociacion significativa (* = 0.210) entre las variables morfolégicas y las del
habitat estructural (altura y diametro de la percha) (F14,1060 = 9.45, P < 0.001). Sin
embargo, no todas las variables aportan de igual manera para explicar esta
relacion. Se encontré que de las variables morfologicas la longitud del pie
delantero y de la tibia fueron las que mejor ayudaron a explicar el patrén
observado, mientras que de las variables del habitat estructural fue la altura. El
patrén general encontrado indica que individuos con pies delanteros mas grandes
y tibias mas pequefias tienden a perchar mas alto.

Mediante un Analisis de Regresion Mdiltiple se determind que la asociacion
especifica de las variables morfologicas con la altura de la percha, aunque
significativa, es relativamente baja (Cuadro 8). La variabilidad observada en esta
variable del habitat estructural, por tanto, no puede ser explicada anicamente por
la morfologia de las lagartijas, por lo que otros factores podrian estar influyendo

en el uso del habitat estructural de Anolis limifrons. Ademas, si se realiza un
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Analisis de Regresion Mltiple para cada sitio, las variables morfolégicas que

explican la variabilidad de la altura de la percha no son las mismas. En Carara
solamente interviene la longitud del pie trasero, en Golfito son la longitud del fémur
y del pie trasero, en la Isla del Cafio es la longitud hocico-ano, en La Suerte la
longitud del humero y del fémur y en Pacuare es la longitud hocico-ano (Cuadro

8).

DISCUSION

Diferencias en la morfologia

Estudios en ecomorfologia suponen que existe una estrecha relacion entre
morfologia, ecologia y desempefo funcional. Mediante este estudio se determind
que el crecimiento de los individuos de Anolis limifrons se da de forma
proporcional. Esto quiere decir que su morfologia apendicular crece al mismo
ritmo que lo hace su tamano corporal. Este crecimiento integral del organismo
permite que las diferentes clases de sexoledad se ajusten mejor a diferentes
partes del habitat y presenten diferencias en el uso de este. Otro descubrimiento
que se realizé durante este estudio con respecto a la morfologia se refiere a la
separacion, segun las caracteristicas morfolégicas de los individuos, de las
poblaciones de A. limifrons de la Isla del Cafo, de la vertiente Pacifica y de la
vertiente Caribe de Costa Rica. Las diferencias observadas en las caracteristicas
morfolégicas de estas poblaciones pueden explicarse de tres maneras.

Por un lado, las diferencias morfolégicas pueden reflejar diferenciacion
genética, la cual pudo ocurrir por una separacion entre las poblaciones durante

algin periodo de tiempo. Esta separacion, con la consecuente interrupcion del
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flujo genético entre las poblaciones, pudo permitir un ajuste distinto de los

individuos de ambas vertientes a diferentes condiciones. Ciertamente, el eje
montafioso que divide el territorio costarricense en dos vertientes claramente
definidas funciona como una efectiva barrera geografica que impide el paso de
una variedad de organismos y ha provocado la diferenciacion de varias especies
de la herpetofauna de Costa Rica (Savage 2002: Zamudio & Greene 1997). En el
caso de A. limifrons, otros autores han reconocido diferencias entre las
poblaciones a lo largo del ambito de distribucion de esta especie e incluso se ha
propuesto la separacion de las poblaciones del Pacifico costarricense y la parte
colindante del oeste de Panama como una especie distinta, Anolis biscutiger
(Fitch 1973a,b; Taylor 1956). Sin embargo, actualmente esta especie no es
reconocida por la mayoria de investigadores (Savage 2002).

Otra posible explicacion a las diferencias morfologicas observadas se refiere a
que estas pueden ser el resultado de plasticidad fenotipica de la especie. Esto
quiere decir que la informacion genética de la especie puede permitir la aparicion
de diferentes fenotipos bajo diferentes condiciones. De esta forma, la seleccion
natural favoreceria aquellos fenotipos que mejor se desenvuelvan en habitats con
condiciones particulares y las diferencias morfolégicas podrian acentuarse (Losos
et al. 2000; West-Eberhard 1989). Por lo tanto, si Anolis limifrons es una especie
con una gran plasticidad fenotipica, es probable que en diferentes poblaciones de
esta especie que ocupan ambientes distintos se puedan encontrar diferentes

fenotipos. La plasticidad fenotipica en especies anolinas se ha reportado
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anteriormente (Losos et al. 2000) y aparentemente podria ser una caracteristica

extendida dentro del género Anolis (sensu lato, Kolbe & Losos 2005).

Una tercera explicacion se refiere a diferencias en los patrones reproductivos
de cada poblacion asociados con las condiciones climaticas de cada sitio. Se ha
reportado que el patrén de las precipitaciones puede afectar el esfuerzo
reproductivo de los individuos de A. limifrons (Andrews & Rand 1974; Andrews et
al. 1989: Sexton et al. 1971), por lo que en sitios con una estacion seca muy
marcada la tasa reproductiva de las hembras disminuye. Esto conlleva a
diferencias en el tiempo de aparicién de juveniles y del reclutamiento de nuevos
individuos adultos en la poblacion. Ciertamente, el Pacifico costarricense esta
sometido a un régimen climatico con una estacién seca mas marcada que en el
Caribe. Por lo tanto, las diferencias detectadas en la morfologia de los individuos
entre los sitios muestreados pueden ser un reflejo de distintos patrones
reproductivos y esto puede afectar la separacion encontrada entre ambas
vertientes.

Si la variacién morfolégica observada se debe a diferenciacion genética,
plasticidad fenotipica, diferencias en los patrones reproductivos o a una
combinacion de estos factores permanece alin sin resolver y escapa a los
objetivos de este estudio. Sin embargo, los resultados obtenidos en este trabajo
sefialan la necesidad de llevar a cabo estudios de campo y de laboratorio en
Anolis limifrons, tanto a nivel genético como a través de experimentos
manipulativos, que permitan determinar la influencia de los factores mencionados.

Ademas, esta investigacion se realizé solamente durante la estacion lluviosa de
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todos los sitios, por lo que se requiere llevar a cabo estudios a largo plazo que

determinen si existe efectivamente una diferencia en los patrones de frecuencia
de apareamientos y de reclutamiento de juveniles de las poblaciones de cada

vertiente.

Diferencias en el uso del habitat

Usualmente, las diferencias en el uso del habitat entre las clases de sexo/edad
de especies anolinas se deben a las diferentes actividades sociales y habitos
alimenticios que cada uno realiza (Andrews 1971). Mientras que en muchas
especies los machos adultos suelen gastar mucho tiempo en interacciones
sociales y ocupan perchas altas, tanto hembras adultas como juveniles gastan
mas tiempo buscando alimento y ocupan perchas mas bajas. En el caso de A.
limifrons, durante este estudio se determind que ciertamente los adultos perchan
mas alto que los juveniles, aunque no se detectaron diferencias entre machos y
hembras adultos. Por lo tanto, es posible que las hembras se involucren en
actividades sociales con una frecuencia similar a la de los machos. Esto
concuerda con investigaciones previas en las que no se han encontrado
diferencias en el porcentaje de tiempo empleado por cada sexo para las
actividades que realizaban (Talbot 1979). Aln asi, la tendencia a que los machos
utilicen con mayor frecuencia perchas mas altas que las hembras puede estar
relacionado con el hecho de que los machos deben pasar mas tiempo vigilando su
territorio.

Con respecto a las poblaciones estudiadas, resulta adecuado suponer qué la

presencia de diferentes fenotipos en los sitios visitados conlleva un uso diferencial
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del habitat. Tal suposicién fue apoyada por los resultados obtenidos. Mientras que

en el lado Caribe los individuos usan perchas bajas, delgadas y de un espectro de
tipos relativamente amplio, aquellos del lado Pacifico tienden a situarse en
perchas altas, delgadas y casi exclusivamente de tipo herbaceo. En el caso de la
Isla del Cafio, los animales usaban un espectro de alturas, diametros y tipos de
perchas mayor que los registrados en los sitios continentales. Esto puede estar
relacionado con el hecho de que en este sitio no existen otros congéneres de A.
limifrons, por lo que se especula que esta especie sufrié una liberacion ecologica y
los individuos pudieron ocupar diversas partes del habitat.

La escogencia del tipo de percha puede estar influenciada por una gran
variedad de factores. Es posible que los individuos, al seleccionar una percha,
estén buscando sitios adecuados para sus requerimientos fisiologicos, evadiendo
depredadores que actian en partes especificas del habitat, disminuyendo las
interacciones agresivas interespecificas que ocurren especialmente con
congéneres o maximizando la visibilidad de su termitorio. La respuesta de los
individuos de una poblaciéon a la accion de uno o varios de estos factores
determina su supervivencia y reproduccion en un habitat particular. Por lo tanto,
cabe pensar que diferentes presiones parecen estar actuando sobre las
poblaciones de Anolis limifrons presentes en el Caribe costarricense en
comparacién con aquellas del lado Pacifico. En este estudio, se intento determinar
si factores como la estructura de cada bosque, la intensidad de la depredacion y la
frecuencia de las interacciones agresivas interespecificas influian en un uso

diferencial del habitat de los individuos de cada poblacion.
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Estructura de la vegetacion

Desde una perspectiva biomecanica, la estructura de la vegetacion juega un
papel muy importante en la separacion interespecifica (Moermond 1979; Pounds
1988) e intraespecifica (Jenssen et al. 1998) del habitat, ya que diferentes
matrices de vegetacion son ocupadas por diferentes fenotipos. Sin embargo, a
excepcion del bosque de Golfito, todos los sitios presentaron densidades de
sotobosque y de arboles grandes (> a 10 cm DAP) similares y, a pesar de ello, se
encontraron diferentes fenotipos y diferentes usos del habitat entre las
poblaciones de A. limifrons presentes en el Caribe y el Pacifico de Costa Rica. Por
lo tanto, al menos en este caso, parece que este factor no influye de forma
determinante las preferencias de percha de los individuos. Las razones de por qué
el bosque de Golfito resulté diferente al de los restantes sitios no estan claras,
aungue una posible explicacién es que el muestreo que se llevo a cabo en este
sitio abarco areas muy alteradas.

Es importante mencionar que, aunque no se detectaron diferencias
cuantitativas entre los sitios, si se observaron algunas diferencias en la
composicion y dominancia de plantas en las cuales se encontraron muchos
individuos de A. Ilimifrons. Por ejemplo, en Pacuare se observé una gran
abundancia de Calathea sp., en La Suerte de Heliconia sp., en Carara de Welfia
sp. y en Golfito de Eflingera sp. Por lo tanto, es necesario llevar a cabo estudios
que analicen con mas detalle este aspecto, incluyendo variables que midan el uso
real del habitat, como la abundancia relativa y el diametro promedio de especies

de plantas lefiosas y herbaceas, con el fin de lograr un analisis mas robusto.
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Frecuencia de individuos con colas regeneradas

La intensidad de la depredacion es ofro factor que puede afectar la escogencia
de perchas adecuadas. Se ha reportado que las especies anolinas continentales
suelen experimentar altas tasas de depredacion (Irschick et al. 1997, Lister &
Garcia 1992), e incluso se ha observado que la presencia de ciertos depredadores
puede provocar cambios en el uso del habitat estructural (Schoener et al. 2002).
No obstante, la frecuencia de individuos con la cola regenerada no presento
diferencias entre los sitios muestreados, por lo que se podria suponer que la
presién de depredacion es similar y no representa un factor determinante en la
seleccion de la percha. Estos resultados, sin embargo, podrian cambiar si se
realizan estudios con métodos mas apropiados para determinar la influencia

especifica de la depredacion en las poblaciones de A. limifrons.

Interacciones agresivas interespecificas

La frecuencia de las interacciones agresivas entre especies también puede
influir directamente en el uso del habitat que cada especie lleva a cabo. Una
especie que experimenta una alta frecuencia de encuentros agresivos
interespecificos puede cambiar su habitat estructural con el fin de disminuir el
gasto energético que tales interacciones representan. Las diferencias observadas
en la cantidad y tipo de encuentros agresivos interespecificos entre las
poblaciones de A. limifrons de ambas vertientes podrian de esta manera explicar
el uso diferencial del habitat de esta especie.

En el Caribe, la especie simpatrica de A limifrons mas comun es A. humilis, 1a

cual utiliza perchas menores a 0.5 m de altura (Talbot 1979). Por lo tanto, los
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encuentros agresivos entre ambas especies son infrecuentes. Sin embargo, al

controlarlos mediante un experimento, s la especie mas pequena, A. humilis en
este caso, la que responde con mayor intensidad. Esto indica que la presencia de
A humilis no afecta significativamente el uso del habitat estructural que hace A.
limifrons.

Por el contrario, en el Pacifico, A. cupreus en Carara y A. polylepis en Golfito
fueron las dos especies simpatricas de A. limifrons mas abundantes (Cuadro 1).
Estas especies usan perchas en un rango entre los 0 y 10 m de altura en el caso
de A. cupreusyde 0 a2 mde altura en el caso de A. polylepis 'y ambas presentan
densidades mayores a los 300 individuos/ha (Andrews 1971; Fitch 1973b; Savage
2002). De esta manera, existe un gran traslape con la altura de las perchas que
suele reportarse para A. limifrons (0 a2 m)y, por lo tanto, los encuentros
agresivos podrian ser mas frecuentes. Mediante un experimento manipulativo, se
observé de nuevo que la especie mas pequena, A. limifrons en este caso, es la
que responde mas intensamente durante estos encuentros. Por lo tanto, las
interacciones agresivas con A. cupreus 'y A. polylepis no le confieren ninguna
ventaja a A. limifrons 'y su respuesta ante tal situacion ha sido un cambio en el uso

del habitat estructural.

Diferencias en el comportamiento locomotor

Existe una relacién muy cercana entre la morfologia de los individuos, su uso
del habitat, su comportamiento locomotor y su éxito adaptativo (Arnold 1983;
Garland & Losos 1994). El comportamiento locomotor se ha mencionado como |a

respuesta funcional que una especie desarrolla dependiendo de las condiciones
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en las que se desenvuelve y suele estar correlacionado con la morfologia

apendicular (Garland & Losos 1994; Losos 1990a,b). Por lo tanto, poblaciones con
individuos que presentan caracteristicas morfolégicas distintas tendran diferentes
comportamientos locomotores, ajustados para las condiciones particulares en las
que se encuentra cada poblacién. En este estudio se observaron diferencias tanto
en los fenotipos como en el comportamiento locomotor de poblaciones de A
limifrons presentes en el Caribe y el Pacifico costarricenses, lo cual indica que tal
relacion existe para esta especie.

Se ha reportado que especies con patas traseras cortas suelen caminar mas
que aquellas de patas mas largas, las cuales prefieren correr o saltar como modo
de locomoci6n principal. Dentro de estas Ultimas, las especies que corren con mas
frecuencia suelen tener patas delanteras mas largas que las especies que saltan
predominantemente (Moermond 1979; Pounds 1988). Ciertamente, las patas
traseras largas y las delanteras cortas de los individuos de A. limifrons presentes
en los sitios del Caribe les permiten movilizarse principalmente mediante saltos;
en tanto que las patas traseras cortas y las delanteras largas de los individuos del
Pacifico los facultan para caminar y correr con mayor frecuencia que los
individuos del Caribe.

El modo de locomocién exhibido por los individuos de cada poblacion parece
estar relacionado con el grado de movilidad. Se logré observar que los individuos
de la vertiente Caribe se movian constantemente, por lo que tendian a
permanecer relativamente poco tiempo en cada percha y a usar un gran ndamero

de ellas; en tanto que los individuos del Pacifico se movian con menor frecuencia,
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por lo que dedicaban periodos mas largos de descanso (Cuadro 7). El por qué de

estas diferencias no estd claro y se requieren estudios especificos para
determinar si hay diferencias metabdlicas, de comportamiento u otras, entre los

individuos de cada poblacion.

Diferencias en las relaciones ecomorfolégicas

Las relaciones ecomorfologicas encontradas en este estudio corroboran la
informacion reportada previamente sobre especies anolinas continentales. Segun
Irschick et al. (1997), mientras que las especies anolinas presentes en las Antillas
Mayores presentan caracteristicas morfolégicas correlacionadas principalmente
con el diametro de la percha, en el caso de las especies continentales la
correlacion se da con la altura de la percha. Para A. limifrons se determind una
correlacion de la morfologia de los individuos con la altura de la percha, pero no
asi con el diametro.

El por qué de tales relaciones no esta claro. Sin embargo, un modelo funcional
desarrollado para las especies anolinas de las Antillas Mayores podria ofrecer una
posible explicacion (Irschick et al. 1997). Segun este modelo, especies que utilizan
perchas angostas necesitan patas cortas para moverse lentamente y posicionar
su centro de gravedad sobre la percha, mientras que en perchas anchas se ven
favorecidas las especies con patas mas largas que les permiten correr 0 saltar
efectivamente (Irschick et al. 1997; Losos et al. 2000; Pounds 1988). Sin embargo,

esta parte del modelo no aplica en el caso de A. limifrons debido a que la mayoria
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de individuos se encontraron en perchas angostas y se determind que en esta

especie el modo de locomocién principal es el salto.

Una segunda parte del modelo establece que especies que usan perchas mas
altas deben tener una mayor capacidad para aferrarse al sustrato y asi moverse
mas efectivamente (Irschick et al. 1997). Esta hipotesis si podria ajustarse en el
caso de A. limifrons. Sin embargo, la capacidad de aferrarse suele estar
correlacionada con un mayor numero de laminillas en los cojinetes de los dedos
mas que en las dimensiones de sus extremidades (Glossip & Losos 1997).
Aunque el namero de laminillas no se incluyé como una variable en este estudio,
es posible que futuras investigaciones comprueben que los individuos de esta
especie poseen un alto namero de laminillas que, debido a su forma de
desplazamiento y a la altura en queé suelen perchar, les permiten aferrarse
adecuadamente al sustrato. Asimismo, las diferencias en las relaciones
ecomorfolégicas entre los sitios corroboran la necesidad de investigar con mas
detalle las presiones a las que estan sometidos los individuos de las poblaciones

del Caribe y del Pacifico.

CONCLUSIONES
e Existe una separacion entre las poblaciones del Atlantico, Pacifico y la Isla del
Cafio, cuyos individuos presentan diferencias en morfologia, uso del habitat y
comportamiento locomotor.
e El uso del habitat de Anolis limifrons puede estar influenciado por varios
factores; en este estudio se demostré que las interacciones con congéneres

simpatricos es uno de ellos.
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e Los resultados obtenidos en esta investigacion son la base para nuevos

estudios que determinen, entre otras cosas:
o La causa especifica de las diferencias morfolégicas entre las
poblaciones.
o La influencia especifica de ciertos factores que podrian afectar el uso
del habitat.
o Las razones especificas de las diferencias en las relaciones

ecomorfolégicas identificadas.
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Cuadro 1. Numero de machos adultos, hembras adultas y juveniles de las

diferentes especies de Anolis capturadas en cada uno de los sitios visitados.

Categoria de sexo/edad
Especie / Sitio Machos Hembras Juveniles  Total
A. limifrons
Pacuare 64 42 40 146
La Suerte 62 40 49 151
Carara 34 18 20 72
Golfito 53 28 15 96
Isla del Cario 31 35 24 90
Total 244 163 148 555
Pacuare
A. humilis 10 10 5 25
La Suerte
A. carpenteri 1 1
A. humilis 14 8 6 28
A. oxylophus 1 1
Carara
A. biporcatus 1 1
A. cupreus 4 3 23 30
A. pentaprion 1 1
A. polylepis 3 4 5 12
Golfito
~ A. capito 2 2
A. polylepis al 9 T4 47

Total general 311 197 195 703
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Cuadro 2. Promedio (+ Desviacion Estandar) de las variables morfologicas (en

mm) y del habitat estructural (en cm) registradas para Anolis limifrons en cada sitio

de estudio. Entre paréntesis se incluyen los valores minimo y maximo.

Sitio
Variable Carara Golfito IsCIa f’ & La Suerte Pacuare
e a0
Morfologica
_ . 31.92¢44.41  34.92+¢403 3356639  34.51#6.73  33.776.17
Longitud hocico-ano n4'5'41 gy (205405  (19.0455)  (18.0435)  (16.041.5)
L. 5.14+0.69 550+0.70  5.43%1.15 545+0.97  5.33:0.94
(3.5-6.0) (3.06.5) (3.0-7.5) (3.0-7.0) (2.5-6.5)
R 417¢062  453:064  4.49+1.03  458:0.97  4.58:0.88
(2.5-5.0) (2.5-5.5) (2.0-6.5) (2.0-6.0) (2.0-6.0)
, 560+073  6.1120.75  595+1.20 574+1.04  5.56+0.98
Ple delantero (3.5-6.5) (3.5-7.5) (3.5-8.0) (3.5-7.5) (3.0-7.0)
14.90+1.99  16.23:2.05  15.87+3.34  15.77+2.94 15.4622.73
REE anics (10.0-17.5)  (9.0-19.5) (8.5-21.5) (8.5-20.0)  (8.0-19.0)
S 7.79¢1.14 8662104  8.58+1.81 9.07+1.81  8.85+1.69
(5.0-9.5) (5.0-10.5) (4.5-11.5) (4.5-12.0)  (4.0-11.0)
o 7.55+1.07 8.44+1.00  8.36+1.81 8.84+179  8.70+1.64
(4.5-9.0) (4.5-10.0) (4.0-11.5) (4.0-11.5)  (4.0-11.5)
- 10.90+1.46  12.10:1.39  11.79+2.35  12.3622.41  12.01+2.18
(7.0-13.5) (7.0-15.0) (6.5-16.0) (6.5-155)  (6.0-14.5)
P 26.24+363  29.20+339  28.73t5.95  30.28+5.97  29.575.45
(17.0-32.0)  (16.5-35.5)  (15.0-39.0)  (15.0-38.5)  (14.0-37.0)
ool 64.17£9.23  70.38+1062 66.23+14.47 69.63+17.38 67.51£14.55
(415-83.0)  (38.5-89.5)  (35.0-92.5)  (14.0-94.5)  (27.0-91.5)
Habitat estructural

Altura de la percha

201.42+76.58 176.97+69.97 133.43+88.45 114.64+61.36 94.44+52.06

(0-377) (0-350) (0-379) (12-329) (0-240)
Diametro de la 2.39+1.59 2.62+0.90  4.44:+4.93 2724290  2.88552
percha (0.2-11.2) (0.5-28.5) (0.3-28.1) (04-27.7)  (0.2-67.0)
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Cuadro 3. Resultados del Analisis de Varianza Mdltiple general y de los

contrastes realizados. Se incluyen las probabilidades de las pruebas F

univariables para las proporciones de las variables morfologicas. Isla se refiere a

la Isla del Cano.

Sitios ~ Sitios  pgifico  Pacifico  Caribe

Prucon General Pa:’:ief;co C:::ue vs Caribe vslsla vs Isla
Wilks' Lambda  0.422 0.968 0.956 0.491 0.935 0.702
F 22 27 3.01 418 94.28 6.35 38.64
gl 24 1902 6,545 6, 545 6, 545 6, 545 6, 545
P < 0.001 0.007 < 0.001 < 0.001 < 0.001 < 0.001
Proporcion
variable
morfologica
Hamero 0.012 0.380 0.463 0.005 0.667 0.006
Radio < 0.001 0.437 0.001 < 0.001 0.006 0.281
Pie Delantero < 0.001 0.605 0.092 < 0.001 0.144 < 0.001
Fémur < 0.001 0.045 0.571 < 0.001 < 0.001 < 0.001
Tibia < 0.001 0.006 0.201 < 0.001 < 0.001 < 0.001

Pie Trasero < 0.001 0.051 0.204 < 0.001 0.001 < 0.001
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Cuadro 4. Numero de individuos clasificados segiin sus caracteristicas

morfolégicas en cada de uno de los sitios de estudio. Se incluye el porcentaje (%)

de clasificacion correcta.

Sitio
ol Isladel La e L
Sitio Carara Golfito "~ 2" suerte Pacuare individuos
Carara 34 20 13 4 1 72 47
Golfito 13 46 23 14 0 96 43
Isla del Cano 12 20 36 14 8 90 40
La Suerte 3 6 . 79 56 151 52
Pacuare 2 6 4 56 78 146 53

Total 64 98 83 167 143 555 49
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Cuadro 5. Resultados de las pruebas de Chi cuadrado (%) obtenidos utilizando

las categorias de altura y diametro de la percha.

Altura Diametro
Prueba ¥ gl P ¥ gl P
General por Sexo/Edad 4089 4 <0.001| 1370 6 0.033
Machos vs Juveniles 3857 2 <0.001| 545 3 0142
Hembras vs Juveniles 2096 2 <0.001| 1075 3 0.013
Machos vs Hembras 182, . 2 L0382 526 3 0.154
General por Sitio 11725 8 <0.001| 57.71 12 <0.001
Sitios de la Vertiente Caribe 454 2 0103 48 3 0.182
Sitios de la Vertiente Pacifica 256 2 0278 153 2 0466
Vertiente Caribe vs Vertiente Pacifica 11248 2 <0.001| 2799 3 <0.001
Vertiente Caribe vs Isla del Cafo 2008 2 <0.001|2168 3 <0.001
Vertiente Pacifica vs Isla del Cano 3546 2 <0.001| 3595 3 <0.001
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Cuadro 6. Numero y tipo de interacciones registradas durante las observaciones

de individuos focales en cada sitio visitado. Para las interacciones interespecificas
se incluyen entre paréntesis las observadas durante el experimento manipulativo.
Atacado se refiere a despliegues realizados por otros individuos al A. limifrons que

se estaba observando.

Sitio
Interaccion Carara Golfito I&g: ::l La Suerte Pacuare Total
Interespecifica
Atacado 0(5) 1(9) 13 (15) 0(28) 14 (57)
?::I:gl)miento de Cabeza 0(@3) 03) 0(6)
I(I)g;;:llgue de Papada 0(12) 0(12)
DP + MC 0(19) 4 (31) 1(2) 5 (4) 10 (56)
gs c; MC + Apertura de 4 (0) 1(0) 5 (0)
Total Interespecifica 0 (24) 9 (55) 15 (20) 5(32) 29(131)
Intraespecifica
Atacado 3 2 10 2 17
Perseguido 1 2 1 4
Persecucion 1 1 1 3
MC 7 2 9
DP + MC 8 3 9 1 21
Total Intraespecifica 12 6 29 7 54
No determinada
DP 14 3 11 28
DP + MC 15 12 2 20 37 86
Total No determinada 15 26 5 20 48 114

Total General 27 35 11 64 60 197
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a sitio de estudio durante la

observacion de individuos focales y de individuos observados durante el

experimento manipulativo (entre paréntesis) de A. limifrons. D.E. = Desviacion
Estandar.
Sitio
Variable Carara Golfito - fl ol La Suerte Pacuare
Cano
Tiempo total de observacion 12:28 15:30 12:23 20:53 12:13
(horas:min) (13:30) (16:30) : (16:30) (13:30)
Namero de individuos
obsehiains 9(9) 1d.(1:1) 9 14 (11) 9 (9)
Namero promedio de 478 6.45 122 9.50 6.67
perchas (+ D.E.)/individuo +2.68 +2.38 +2.39 +2.44 +2.55
Tiempo promedio (min) de 1
il 6.05 11.72 10.45 8.08 10.83
cada individuo (+ D.E.)/ £1941 +13.99 +11.11 1828  $10.02

percha
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Cuadro 8. Coeficientes de regresion de las variables morfologicas y coeficientes

de determinacién muiltiple () y la probabilidad asociada a estos para cada uno de

los sitios de estudio. Los coeficientes de regresion marcados con * registraron una

P < 0.050.
Sitio
Variable Isla del La

morfolégica Carara Golfito Cainos" Siierte Pacuare Todos
Hocico-Ano -0.82 -6.26 13.09* ~-3.57 6.30* 4,69
Hamero -52.32 -1.98 =37 .76 -29.20* -20.08 13.09
Radio -51.93 23.67 2.3 -9.30 -4 .39 -10.52
Pie Delantero 21.48 2275 26.74 =701 1.48 51.92*
Fémur -55.46 -60.69* 32.00 42 .80* 3.90 -16.76
Tibia 48.63 2.88 -36.25 7.45 -19.38 -34.70*
Pie Trasero 61.99* 42 24* AT 22 1.86 10.99 9.03

r 0.160 0.080 0.095 0.233 0.132 0.180

P 0.002 0.020 0.003 0.001 0.001 0.001
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Figura 1. Separacion de machos adultos, hembras adultas y juveniles de A.
limifrons segun sus proporciones morfologicas. Las elipses muestran el intervalo

de prediccién para cada sitio con un coeficiente de 0.95.
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59.71% en B del valor de Chi cuadrado general por sitio.
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Figura 8. Porcentaje de individuos de A. limifrons observados en los diferentes

tipos de percha registrados para cada sitio visitado.
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Figura 9. Densidad relativa (%) del sotobosque (A) y distancia promedio (cm) al
arbol mas cercano de mas de 10 cm de DAP (B) en cada uno de los sitios de

estudio. Las barras corresponden a + Desviacion Estandar.
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Figura 10. Numero de machos adultos (A), hembras adultas (B) y juveniles (C) de

A. limifrons con la cola entera y regenerada en cada uno de los sitios

muestreados.
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Figura 11. Numero de los movimientos de cabeza y despliegues de papada de los

individuos de Anolis registrados durante el experimento manipulativo realizado en

sitios del Caribe y del Pacifico.
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Figura 12. Porcentaje de los modos de locomocién empleados por los individuos
de A. limifrons en cada sitio de muestreo. Numeros sobre las barras indican la

cantidad total de eventos de locomocién observados en cada sitio.
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Figura 13. Porcentaje del uso de perchas en posicion horizontal y vertical
empleadas por los individuos de A. limifrons en cada sitio de muestreo. Numeros

sobre las barras indican la cantidad total de perchas usadas por todos los

individuos observados en cada sitio.
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