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Al macho 5-19, la lagartija mas observada, que contribuy6 de forma especia a
elaborar algunas predicciones. Quiero presentar aqui mi admiracién por este individuo
gue a tantos conespecificos del mismo sexo expulsd sin ser batido. Probablemente, si
pasas por la parcela de estudio e proximo verano aun podras verlo entorno a la

coordenada (355,95) dando guerra. Si 10 ves, procura no molestarle para que continde la



INTRODUCCION

Cuando muchos individuos explotan los mismos recursos limitados, esto los
convierte en competidores, y las decisiones de cada uno pueden depender de lo que
estan haciendo los otros. Una de las posibles formas de competicién entre individuos es
la defensa de los recursos, que consiste en evitar gque otros animales accedan a esos
recursos mediante la lucha o despliegues agresivos (KReBS y DAVIES, 1993). Los
animales compiten para obtener unos beneficios que en ultimo término supondran €l
aumento del éxito reproductor de los individuos o la supervivencia de sus genes en sus
crias o individuos emparentados (MOYNIHAN, 1998). En cuanto a los costes,
normal mente se mencionan tres tipos asociados a la agresion (WITTENBERGER, 1981); €
aumento del riesgo de depredacion (6. MARLER y MOORE, 1988), € aumento de los
costes energéticos (6. GILL y WOLF, 1975) y e aumento de la tasa de lesion (g.
HUNTINGFORD y TURNER, 1987). Cuanto mas agresivo es un animal obtendra mayores
beneficios, pero s es demasiado agresivo podria tener costes demasiado altos, por lo
tanto, debe estimar |os costes y beneficios relativos para maximizar los beneficios netos.
Cuando los beneficios exceden a los costes estamos ante estrategias evolutivamente
estables (MAYNARD SMITH, 1982). Los machos que frecuentemente participan en
interacciones agonisticas pueden incurrir en mayores costes energéticos y de
supervivencia. Asi, por gemplo, se demostré experimentalmente que los machos del
iguanido Sceloporus jarrovi alos que se les implantd testosterona participaron en mas
interacciones agonisticas y dedicaron menos tiempo a aimentarse, |0 que supuso una
disminucion en la acumulacién de reservas y en latasa de crecimiento y un aumento del
riesgo de depredacion (MARLER y MOORE, 1989). La vida reproductora de |os machos

Mas agresivos puede ser menor porque podrian ser menos competitivos en el siguiente
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I ntroduccion

periodo reproductor por haber crecido menos, por tener menos energia para €
comportamiento agresivo y de cortejo o por no haber sobrevivido al invierno debido a
gue no acumularon las reservas suficientes (MARLER Yy MOORE, 1988).

En un encuentro con un posible contrincante, un anima necesita conocer la
especie a la que éste pertenece, €l género, el estatus social o reproductor, la habilidad
para la luchay € estado emocional. Toda esta informacion le indicara si su oponente
puede ser objeto de agresion, y s es asi, €l grado de dureza y la efectividad de la
agresion. Esta informacion esta potencialmente disponible en una compleja gama de
sefides (visuales, sonoras, quimicasy fisicas) que los animales pueden emitir y que son
usadas por los individuos durante los encuentros agonisticos de diferentes formas.
Ademas, aungue dentro de los estimulos procedentes del oponente, unos tengan mas
efectividad que otros, estas sefiales pueden interactuar entre si y con € estado interno
del animal receptor. A través de estas sefiales |os receptores de la informacién pueden
estimar la magnitud y la direccion de la asimetria en cuanto a la habilidad paralalucha
entre emisor y receptor. Esto es beneficioso para ambos ya que se podria evitar una
lucha innecesaria (HUNTINGFORD y TURNER, 1987). Por otro lado, € efecto que puede
producir un tipo de estimulo en particular depende del contexto en el que ocurre, como
por eiemplo, la condicién de residente o la experiencia previa con € oponente. En un
experimento con el ciclido Oreocrhomis mossambicus las luchas ganadas por los
residentes que eran de mayor tamafio que sus oponentes tuvieron una duracién menor
que los encuentros ganados por los intrusos de mayor tamafio o |os residentes de menor
tamafio (TURNER, 1994). Ademas, en otro experimento con €l lacértido Lacerta agilis,
las interacciones agresivas que tenian lugar en un segundo encuentro entre los mismos
machos duraron menos tiempo que en e primer encuentro (OLSSON, 1994c). Por o

tanto, e comportamiento agonistico no es una respuesta mecanica sino que es €l
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resultado de un proceso complejo de toma de decisiones. En este sentido, los animales
responden en funcion de la probabilidad de ser el ganador de una luchay de los costes y
beneficios que supone el proceso a corto y largo plazo.

Dentro de las sefidles visuales, la coloraciéon es importante en el control del
comportamiento agonistico. La comunicacién mediante la coloracion puede informar
sobre el estado interno del animal, como ha sido demostrado en peces (g. MARTIN y
HENGSTEBECK, 1981; KINGSTON, 1980), y sobre la habilidad paralalucha del emisor lo
cual ha sido demostrado en aves (6. RHOWER, 1975; R@sKAFT y RHOWER, 1987). En
reptiles, la comunicacién mediante sefiales cromaticas esta bien desarrollada en saurios
ya que la mayoria son diurnos y terrestres. Los colores |lamativos de los machos son
exhibidos principalmente durante los despliegues sexuales y agresivos en varias
familias de saurios (revisado en COOPER y GREENBERG, 1992). Numerosos estudios con
iguanidos sugieren que la coloracion podria ser importante en el comportamiento
agresivo en los géneros Anolis (Losos, 1985), Sauromalus (PRIETO y RYAN, 1978),
Sceloporus (CooPER Yy BURNS, 1987), Urosaurus (ZUCKER, 1989) y en Uta (FERGUSON,
1966). En los agamidos la coloracion esta sujeta a rapidos cambios fisioldgicos que
tienen una funcion en la sefializacion territorial (g. MADSEN y LOMAN, 1987). Por otra
parte, los camaleones de los géneros Chamaleo y Brookesia presentan una coloracion
brillante durante el comportamiento agresivo (PARCHER, 1974). Existen también
trabajos, que demuestran que algunos machos de geconidos diurnos pertenecientes a los
géneros Phelsuma y Lygodactylus adoptan una coloracion brillante cuando son
propietarios del territorio o cuando son dominantes en los terrarios (COOPER Yy
GREENBERG, 1992). Un estudio llevado a cabo con e eslizon Eumeces laticeps
demostré que los machos respondieron de forma muchos mas agresiva hacia las

hembras con las cabezas pintadas emulando la coloracion naranja de los machos
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(Cooper y VITT, 1988). Este tipo de experimentos también se ha realizado con algunas
especies de lacértidos, en los cuales, los machos atacan a las hembras pintadas
emulando a los machos, en lugar de mostrar un comportamiento de cortejo (COOPER Y
GREENBERG, 1992). Un estudio reciente con Psamodromus algirus demostré que la
coloracion que adoptan los machos grandes seria costosa para los machos pequefios
jovenes. Cuando los machos jévenes son pintados como los grandes son atacados por
los machos grandes y de mayor edad (MARTIN y FORSMAN, 1999).

Por otro lado, la comunicacién quimica mediante el uso de feromonas en
vertebrados presenta una gran ventgja que es permitir a los receptores fijar ciertos
pardmetros de su entorno social en ausencia del emisor, siendo ésta en algunos casos
unainformacion muy precisa (EISENBERG Yy KLEIMAN, 1972). La comunicacion olfativa
en los mamiferos ha sido estudiada ampliamente y se ha demostrado que las secreciones
procedentes de las glandulas cutaneas, la orina 'y los excrementos pueden actuar como
canal transmisor de sefiales quimicas (JOHNSON, 1973). Dentro de los anfibios, las
salamandras de las familia Plethodontidae han sido muy estudias demostrandose que
transmiten una gran variedad de informacion a través de las sefiales quimicas, que es
atil para €l reconocimiento de especies (OVASKA y DAvis, 1992), sexo (Houck y
REAGAN, 1990; MATHIS 1990), tamaiio y estatus sociad (MATHIS, 1990) vy
reconocimiento individual (JAEGER, 1981). La comunicacion mediante el uso de
feromonas se encuentra en una gran variedad de reptiles, estando muy desarrollada en
serpientes y en algunas familias de saurios (ver revision de MASON, 1992). En
serpientes, 10s sacos anales son una de las gldndul as ol orosas més estudiadas. Unade las
posibles funciones de estas glandulas es el marcaje. Los machos dominantes de Vipera
berus gue estan custodiando a una hembra restriegan la cloaca rodeando a la hembra

después de haber perseguido a un macho intruso (ANDREN, 1986). Por otro lado, las
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sefides quimicas cumplen un papel importante al menos en el cortgo y en el
comportamiento agonistico en algunas familias de saurios. Las secreciones quimicas
implicadas en la comunicacion intraespecifica pueden proceder de la superficie del
cuerpo, de la region cloacal, de glandulas especificas 0 de las glandulas femorales
(SIMON, 1983). En uno de los saurios mas estudiado, el eslizon Eumeces laticeps, las
feromonas transmiten informacién relacionada con la especie (CoorPerR y VITT, 1986;
CoOPER Yy GARSTKA, 19874), sexo (COoPER Y VITT, 1984; COOPER Y GARSTKA, 1987b)
y condicion reproductora (COOPER ET AL., 1986). Un g emplo del papel de las feromonas
en las interacciones agonisticas lo tenemos en un trabajo realizado con el geconido
Eublepharis macularius; 1os machos residentes atacan a los machos intrusos después de
una investigacion quimica mutua (MAsSON y GUTzKE, 1990). Por otro lado, los machos
del iguanido Dipsosaurus dorsalis lamen e sustrato y € cuerpo de los machos
conespecificos durante los encuentros agresivos (GLINSKI Yy KREKORIAN, 1985), y €
analisis de las extrusiones lingual es sugiere que podria darse reconocimiento individual
(KREKORIAN, 1989). También el iguanido Sauromalus obesus lame a sus conespecificos
durante la agresion (MAsSoN, 1992), y ademés depositan los excrementos en lugares
prominentes y probablemente las sefiales quimicas procedentes de las deposiciones
denotan su presencia (CARPENTER, 1975). En otro gemplo de marcae con sefales
quimicas, los individuos pertenecientes a la especie Heloderma suspectum restriegan la
cloaca para marcar las areas comunesy establecer jerarquias sociales (BEck, 1990).

Por otro lado, existen estrategias alternativas para obtener |os recursos deseados,
gue son llevadas a cabo por individuos que no son capaces de competir con éxito
mediante la lucha o e despliegue de sefiales. Normalmente los machos mas jovenes o
peguefios no son capaces de competir con los machos mas viejos o grandes lo que les

lleva aintentar adquirir los recursos de una forma furtiva. En muchos casos estano esla
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estrategia que aporta mayores beneficios, pero es la mas aceptable dentro de estas
circunstancias. Un g emplo de esta situacion en vertebrados es €l caso del sapo corredor,
Bufo calamita, donde los machos mas pequefios adoptan |a estrategia de ser satélites
(ARAK, 1988). En la mayoria de los casos el tamafio esta relacionado con la edad y por
lo tanto los individuos al tener mayor edad pueden cambiar de estrategia adoptando la
mas rentable. Sin embargo, en ocasiones €l tamafio de los machos pequefios no varia a
lo largo de su vida como es el caso de la abgja Centris pallida donde encontramos
diferentes estrategias siendo los machos pequefios los que obtienen copulas de forma
oportunista durante toda su vida reproductora (ALCOCK ET AL., 1977). Los beneficios
gue suponen determinados tipos de estrategias pueden ser obtenidos a largo plazo tal y
como se ha sugerido en reptiles donde la estrategia de los individuos subordinados es
disminuir la actividad para reducir las interacciones agonisticas y € riesgo de
depredacion (CooPer y VITT, 1987) aumentando asi su supervivencia y la posibilidad
de reproducirse en € futuro (Roskg, 1981).

Bajo la asuncion de que las interacciones agonisticas no solo suponen beneficios
sino también costes, cualquier explicacion desde € punto de vista de las teorias
evolutivas requeria un beneficio neto para las especies en las que este comportamiento
persiste en la naturaleza. Seria ventgjosa la existencia de mecanismos para reducir la
frecuenciay laintensidad de las interacciones agresivas cuando los costes superan a los
beneficios. Estos mecanismos pueden ser por e€emplo, una comunicacion
intraespecifica mediante sefiales visuales y quimicas asi como una segregacion espacio-
temporal y en €l tipo de actividad.

Las caracteristicas de la lagartija serrana (Lacerta monticola) la convierten en
una especie excelente para examinar gue mecanismos actlian en este sentido. Las areas

de campeo de los machos de la lagartija L. monticola solapan e incluyen areas de
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campeo de muchas hembras (nUmero de hembras que solapan/macho: X +SE=84+
0.9) y cada macho normalmente copula con varias hembras. Por |o tanto, el propdsito de
las interacciones agonisticas entre los machos podria ser e incremento de su éxito
reproductor (ver capitulo 5). Dado el alto solapamiento entre las &reas de campeo entre

los machos, se esperaria que la frecuencia de interacciones agonisticas fuese més alta de

lo que se observa en el campo (NUmero de interacciones agonisticas/mes/individuo: X
+ SE = 1.2 + 0.3). Esto sugiere que podrian existir mecanismos para reducir los costes
derivados de las interacciones agonisticas. De hecho, el ahorro potencial de tiempo y
energia puede ser de vital importancia en esta especie ya gque los individuos tienen que
aparearse y acumular reservas para sobrevivir en €l invierno durante un corto periodo de
actividad anual (de abril a octubre) que suele estar interrumpido por una climatologia
adversa.

La presente tesis se enmarca dentro de este contexto. Se han estudiado parte de
los mecanismos que podrian intervenir reduciendo los costes que pueden suponer |os
encuentros agresivos entre los machos de L. monticola. Se tendran en cuenta factores
que podrian afectar a balance entre los costes y beneficios que los individuos deben
considerar antes de iniciar un enfrentamiento agonistico, como €l de intruso-residente,

familiaridad, habilidad competitivay estacionalidad.

OBJETIVOSE HIPOTESIS

Se quiere examinar en concreto |os siguientes objetivos e hipétesis:

- Discriminacion de sefiales quimicas procedentes de las secreciones femorales.

Se va a analizar en condiciones experimentales la respuesta de los machos en presencia
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de secreciones femorales de un macho conespecifico. Se examinara s €
comportamiento exploratorio varia en funcion de la procedencia de las secreciones (la
propia secrecion, procedente de un conespecifico familiar o no familiar) cuando el

receptor tiene la condicion de residente.

- Discriminacién de sefiales quimicas procedentes de los excrementos. Se va a
analizar en condiciones experimentales la respuesta de |os machos en presencia de los
excrementos de otros machos conespecificos. Se examinard s el comportamiento
exploratorio varia en funcion de la procedencia de las secreciones cuando el receptor
tiene la condicion de residente. Se estudiara si 1a respuesta depende de las relaciones
espaciales en el campo entre el macho experimental y el donante, y de la habilidad

competitivarelativay absoluta.

- El uso dél espacio en funcién de sefiales quimicas de conespecificos. Se quiere
examinar en condiciones experimentales el papel de las sefiales quimicas en ausencia
del emisor en el comportamiento de los machos de L. monticola cuando son intrusos en
un terrario. Se va a comprobar si el uso del espacio de los machos depende de la
presencia o ausencia de sefidles quimicas procedentes de otros machos conespecificos.
También se examinarda si e uso del espacio marcado con sefiales quimicas de otro

conespecifico depende de | as caracteristicas de cada individuo.

- Discriminacion de sefiales quimicas. Condicion de intruso. Se va a analizar en
condiciones experimentales la respuesta de los individuos cuando se encuentran en un
sustrato que contiene sefiales quimicas de machos conespecificos. Se examinara si €l

comportamiento exploratorio varia en funcidén de la procedencia de las secreciones
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cuando €l receptor tiene la condicion de intruso. Se estudiara si 1a respuesta depende de
las relaciones espaciales en € campo entre el macho experimental y el donantey de la

habilidad competitiva de ambos.

- Relaciones espaciales en funcién de la habilidad competitiva. Se examinaran
las relaciones espaciales en el campo en funcion de la habilidad competitiva de los
machosy el posible papel de la coloracién en los individuos. Se predice que los machos
més competitivos (y dominantes) tendran una probabilidad de éxito mayor en las
interacciones agonisticas y tendran areas mas exclusivas, mientras que los machos

subordinados utilizarén estrategias alternativas.

- Patrones de actividad en funcion de la habilidad competitiva. Se vaa andizar la
variacion temporal de la actividad y de |as relaciones espaciales. También se examinara
s la distribucion de los tipos de actividad dependen de la habilidad competitiva.
Partiendo de que la magnitud de los costes va a depender de la habilidad competitiva, se

predice la existencia de diferentes estrategias en funcion de ésta.

- Patrones de actividad en funcion de la estacionalidad. Se va a estudiar la
variacion de la actividad y de las relaciones espaciales en funcién de la estacionalidad
(periodo reproductor y periodo no reproductor). Se predice que €l balance entre los
costes y los beneficios sera diferente para machos y hembras en el paso del periodo
reproductor al no reproductor, lo que llevara a cambios en las estrategias de uso del
tiempo y el espacio.

ESPECIE DE ESTUDIO
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La lagartija serrana (Lacerta monticola BOULENGER, 1905) es un lacértido
diurno de pequefio o mediano tamafio, de aspecto robusto, endémico de la Peninsula
Ibérica (SALVADOR, 1984). La mayoria de | as poblaciones se encuentran acantonadas en
areas muy limitadas. Sus poblaciones se hallan estrechamente ligadas a habitats rocosos
de las zonas de ata montafia del centro y el norte de Espafa (Cordillera Cantébrica 'y
Sistema central), excepto algunas poblaciones localizadas casi a nivel del mar en €
noroeste (ELVIRA y VIGAL, 1982). ESs una especie depredadora generalista que se
alimenta de una gran variedad de artrépodos (DOMINGUEZ ET AL., 1982; ORTEGA-RUBIO,
1991; PEREZ-MELLADOET AL., 1991).

En el Sistema Central se encuentra la subespecie L. monticola cyreni (MULLERY
HELLMICH, 1937) y en la Sierra de Guadarrama se encuentra entre los 1750 y 2350 m de
altitud. En esta poblacion, la talla minima (longitud cabeza-cloaca, LCC), de los
individuos reproductores es de 61 mm paralos machosy 67 mm paralas hembras. Estas
lagartijas estan activas desde Mayo hasta Octubre, € apareamiento ocurre en Mayo y
Junio. Producen una Unica puesta anual de 4-9 huevos en Julio y los recién nacidos
aparecen a mediados de Agosto (PALACIOS y SALVADOR, 1974; SALVADOR, 1984;
ELVIRA y VIGAL, 1985; MARTIN, 1992). Los machos de esta especie defienden
territorios frente a otros machos, pero € solapamiento entre sus areas de campeo es alto
y las interacciones agonisticas ocurren durante la estacion reproductora (MARTIN y
SALVADOR, 1993a, 1997). Datos sobre otras poblaciones se pueden encontrar en
MARTINEZ-RICA (1977); PEREZ-MELLADO (1982); BARBADILLO (1985); ARGUELLO y
SALVADOR (1988); PEREZ-MELLADO ET AL. (1988); ARGUELLO (1990a; b); BRANA ET
AL. (1990) y GALAN (1991).

En la parcela de estudio L. monticola es la Unica especie de saurio presente,

aunque a menor atitud convive con algunos individuos minoritarios de la lagartija
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roquera (Podarcis muralis) (ARAGON, 1998). Como depredadores potenciales en la
zona se puede encontrar dos especies de ofidios, Coronella austriaca y Vipera latastei.
En cuanto a los mamiferos, la comadreja, Mustela nivalis también podria capturar

lagartijas (MARTIN, 1992).
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AREA DE ESTUDIO

La mayor parte del trabajo de campo se realizé en la zona de Siete Picos (Sierra
de Guadarrama, Sistema central), concretamente en e “Alto de Telégrafo” entre la
provincia de Madrid y Segovia a una altitud de 1900 m. Aunque también se realizd una
parte de las capturas y seguimientos en otra zona de las inmediaciones del Puerto de
Navacerrada. En €l lugar de estudio predominan los parches de roquedos de formacion
granitica intercalados con matorrales de piorno serrano (Cytisus oromediterraneus) y
enebro rastrero (Juniperus communis subsp. alpina) (1zco, 1984). Entre los roquedos y
los matorrales se encuentran pastizales de gramineas del género Festuca junto a otras
plantas herbdceas (MARTIN Yy SALVADOR, 1992). En los canchales se desarrollan
comunidades glericolas y de helechos (Para mas detalles ver 1zco, 1984 y RIVAS-
MARTINEZ ET AL., 1987).

El clima es riguroso, siendo la temperatura media del mes mas frio (Enero) de -
4.1°C, y lamediadel més calido (Julio) 21.9 °C. La precipitacion mediaen el dreaes de

1170 m, la mayor parte en forma de nieve, que generamente cubre €l area desde

Diciembre a Abril (i = 87.6 dias, MONTERO y GONZALEZ, 1984; MARTIN, 1992).
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Capitulo 1.
RECONOCIMIENTO INTRAESPECIFICO Y PAPEL DE

LASFEROMONASEN EL USO DEL ESPACIO

|. DISCRIMINACION DE LAS SECRECIONES FEMORALES

DE CONESPECIFICOSFAMILIARESY NO FAMILIARES

RESUMEN

Se realizd un trabajo de laboratorio para analizar €l papel de las secreciones de
las glandulas femorales en la comunicacion intraespecifica en esta especie. Las
diferencias en las tasas de extrusiones linguales dirigidas a las secreciones de las
glandulas femorales presentadas en algodon indicaron que los machos son capaces de
detectar y discriminar entre sus propias secreciones y las de otros machos
conespecificos familiares y no familiares. La respuesta fue mas fuerte frente al estimulo
procedente de los machos no familiares. Estos resultados sugieren que las secreciones
de las glandulas femorales juegan un papel importante en la comunicacion
intraespecifica de esta especie y podria contribuir a reducir o evitar los costes de las

interacciones agresivas.

INTRODUCCION
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La comunicacion intraespecifica mediante sefiales quimicas esta extendida entre
muchos vertebrados (STODDART, 1980; BROWN y MACDONALD, 1985), incluyendo €l
grupo de los Reptiles (COOPER, 1994; HALPERN, 1992; MASON, 1992). En muchos
saurios, las secreciones de la piel (MASON y GUTzKE, 1990), de la cloaca (COOPER y
TRAUTH, 1992) o de los poros femorales (ALBERTS, 1990, 1993) cumplen un papel
importante en la comunicacion a través de las feromonas. Los poros femorales son
estructuras epidérmicas localizadas en la parte ventral de los muslos de muchos
Sguamatta y estan conectados con glandulas gque producen cantidades copiosas de
secrecion holocrina (MASON, 1992). Las secreciones femorales estdn compuestas
principalmente por proteinas (CoLE, 1966; FERGUSSON ET AL., 1985; ALBERTS, 1990;
1991; 1993), las cuales presentan una baja volatilidad, o que sugiere que la percepcion
podria ocurrir a través del érgano vomeronasal (HALPERN, 1987) mas que por € olfato
(WiLsoN, 1970). Los compuestos de baja volatilidad probablemente pueden actuar en
ausencia del emisor debido a su durabilidad (ALBERTS Y WERNER, 1993). Por otra parte,
los poros femorales son mayores en |os machos que en las hembras, estan regulados por
andrégenos, y presentan un pico de actividad en la época reproductora (MASON, 1992).
Ademas, la localizacion ventral de los poros femorales sugiere gque las secreciones son
depositadas pasivamente en € sustrato cuando |os animales recorren su area de campeo
(FERGUSSON ET AL., 1985). Por lo tanto, las secreciones femorales podrian servir para
indicar residencia en un area de campeo y/o podrian informar sobre el estatus social y la
competitividad del emisor, reduciendo asi |os costes de |os encuentros agonisticos.

Cuando existe discriminacién entre conespecificos, las concentraciones relativas
de los compuestos quimicos deberian ser variables entre los individuos (BEECHER,

1989). Esto ocurre entre los individuos de la iguana del desierto, Dipsosaurus dorsalis

(ALBERTS, 1990), los cuales son capaces de detectar y responder diferencialmente a las
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secreciones femorales propias y a las de otros conespecificos no familiares (ALBERTS,
1992). Los machos de la iguana verde, Iguana iguana, utilizan sefiales quimicas
procedentes de | as secreciones de | as glandulas femoral es para discriminar entre machos
conespecificos familiares y no familiares (ALBERTS y WERNER, 1993). La capacidad de
los saurios territoriales para discriminar entre vecinos y no vecinos podria ayudar a
reducir lafrecuenciay laintensidad de |os encuentros agresivos (GLINSKI Y KREKORIAN,
1985).

El érgano vomeronasal esta bien desarrollado en los Squamatta y dentro de este
grupo Lacertidae es una de las familias en las que esta meor desarrollado (ver
HALPERN, 1992). Aungue hay algunos estudios que han sugerido un posible papel delas
secreciones femorales de los lacértidos en la comunicacién mediante feromonas (€.
GOMEZ ET AL., 1993), no existe una evidencia empirica directa.

La extrusion lingual (comportamiento asociado con e 6Organo vomeronasal)
reflgja la investigacion quimiosensoria de los estimulos (HALPERN, 1992). Las tasas de
extrusiones linguales suelen ser utilizadas en los experimentos sobre discriminacion
guimiosensorial (COOPER, 1994; COOPER y BURGHARDT, 1990). En este estudio, se
presentan los resultados de la primera evidencia directa sobre discriminacion de las
secreciones femorales en lacértidos. Se realiz6 un experimento para examinar: 1) si los
machos de L. monticola son capaces de detectar y discriminar sus propias secreciones
femorales de las de otros machos a partir de sefiales quimicas; y 2) si los machos de L.
monticola son capaces de discriminar las secreciones femorales de machos familiares de

las de los no familiares.

MATERIAL Y METODOS

Durante el mes de Mayo de 1999, se capturaron 40 machos adultos de L.
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monticola (longitud cabeza-cloaca, LCC: X + 1ES=68.9 + 0.9 mm) con lazo corredizo
en e “Alto del Telégrafo” (Sierra de Guadarrama, Sistema Central) a una altitud de
1900 m. Los machos se mantuvieron emparejados en cautividad en la estacion de
campo de “El Ventorrillo” (Navacerrada, provincia de Madrid) a 5 Km del lugar de
captura en terrarios al aire libre (60 X 40 cm). Cada terrario contenia sustrato arenoso y
piedras como refugio. El alimento y la comida fueron suministrados ad libitum. Con €l
fin de asegurarnos que las lagartijas no habian estado previamente en contacto, las
distancias entre los lugares de captura de los machos emparejados fueron de 500 m
como minimo. Los individuos estuvieron en condiciones saludables durante las pruebas
y fueron liberados en el lugar de captura exacto a concluir el experimento. Para que los
machos fuesen familiares, se mantuvieron en cautividad las parejas de machos durante
a menos dos semanas antes de que las pruebas comenzasen (CooOPER, 1996). Los
machos que se mantuvieron en terrarios diferentes se consideraron como no familiares
entre si. De cada pareja, uno de los machos fue utilizado como individuo experimental y
el otro como donante de la secrecion femoral.

Para examinar las hipdtesis de reconocimiento propio y discriminacion de
familiares a partir de Unicamente sefidles quimicas procedentes de las secreciones
femorales, se compard e nimero de extrusiones linguales emitidas por 20 machos en
sus propios terrarios. Se presentaron estimulos procedentes de varillas de agodon
impregnadas con (1) secreciones femorales del propio macho experimental, (2)
secreciones femorales de un macho conespecifico no familiar, (3) secreciones femorales
de un macho conespecifico familiar, (4) colonia (control oloroso) o (5) agua
desionizada (control no oloroso) (CooPER y BURGHARDT, 1990). El agua se utilizé para
calibrar latasa basal de extrusiones linguales en la situacion experimental. La colonia se
utilizé para verificar la posible discriminacion entre €l estimulo procedente de un

conespecifico no familiar y un estimulo extrafio. El control se prepard sumergiendo la
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varilla de algodon (1 cm) sujeta a un aplicador de madera (50 cm) en e agua
desionizada o en la colonia. Los poros femorales fueron presionados suavemente para
extraer las secreciones femorales, y posteriormente los poros fueron cuidadosamente
frotados con las varillas de algodén impregnadas previamente con agua desionizada. Se
procurd utilizar la misma cantidad de secrecion femoral en cada estimulo. Se usaron las
secreciones de una pata para utilizarlas como estimulo de un macho familiar y las de la
otra pata como estimulo de un macho no familiar, asegurandonos asi un nuevo estimulo
en cada prueba. Las secreciones femorales de las lagartijas donantes fueron usadas en
las pruebas inmediatamente después de su recoleccion para evitar la disminucion de la
sefial. El estimulo propio fue una excepcion porque se esperd 1 h hasta que empezase la
prueba para evitar que se estresase el individuo. Esto no afectaria a las propiedades del
estimulo ya que las secreciones femorales, cuyos componentes son de baja volatilidad,
tienen una larga duracion (ALBERTS y WERNER, 1993). Los individuos fueron testados
con cada estimulo una vez y €l orden de presentacion fue a azar. Las pruebas se
realizaron en Junio de 1999, coincidiendo con la época de reproduccion de las lagartijas
en su poblacion original natural, al aire libre en condiciones de sol entre las 0900 y las
1200 h (hora solar), cuando las lagartijas estén activas. A cada individuo se le permitio
asolearse durante a menos 2 h antes de que comenzasen las pruebas. En experimentos
anteriores, se midio la temperatura de las lagartijas y se observd que eran capaces de
alcanzar la temperatura corporal 6ptima para su actividad después de 2 h de
asoleamiento (MARTIN y SALVADOR, 1993b). El experimentador se aproximo
lentamente a terrario de la lagartija y suavemente colocd la varilla de algodén a 2 cm
enfrente del rostro del animal. Las lagartijas permitieron la aproximacion y la
realizacion de la prueba sin escaparse. Se tomé nota del nimero total de extrusiones
linguales, las extrusiones dirigidas al algodon, y las extrusiones no dirigidas durante 60

segundos desde la primera extrusion. También se anotd la latencia hasta la primera
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extrusion computada desde que se presento el estimulo.

Andlisis estadistico

Para examinar las diferencias en el nimero de extrusiones linguales y la latencia
entre |os diferentes estimul os se utilizaron ANOV As de Friedman ya que |os datos no se
distribuian normalmente o las varianzas no eran homogéneas. El test de la Fmax de
Hartley se realiz6 para determinar si |as varianzas era homogéneas. Las comparaciones
de los pares de medias se hicieron usando procedimientos de comparacién multiple no
paramétrica a posteriori (SOKAL y ROHLF, 1995) solo cuando los resultados de las
ANOVASs de Friedman fueron significativos después del gjuste de Bonferroni para

comparaciones multiples (CHANDLER, 1995).

RESULTADOS

Todos los individuos realizaron extrusiones linguales en todos los tratamientos.
En el nimero total de extrusiones linguales encontramos diferencias significativas entre
los diferentes estimulos (ANOVA de Friedman: y,°> = 30.57, gl = 4, P < 0.001) (Fig.
1.1). El ndmero de extrusiones linguales en presencia de la colonia fue
significativamente mayor que en el resto de los tratamientos (P < 0.01 en todos los
casos), pero no hubo diferencias significativas entre €l resto de las condiciones (P >
0.05 en todos | os casos).

El nimero de extrusiones linguales dirigidas a los algodones difirid
significativamente entre condiciones (ANOVA de Friedman: y,’= 59.30, gl = 4, P <
0.001) (Fig. 1.1). Las comparaciones multiples no paramétricas a posteriori mostraron

diferencias significativas en el nimero de extrusiones linguales dirigidas entre todas las
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condiciones (al menos P < 0.05 en todos los casos), (es decir, cada condicion difirio

significativamente con cada una de las otras). La secrecion femoral propia provocd un
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Figura 1.1 - Extrusiones linguales (Y + 1SE) emitidas en un minuto por machos de L.
monticola dirigidas a los algodones impregnados con agua desionizada (control no
oloroso) (A), estimulos quimicos procedentes de sus propias secreciones femorales (O),
de las secreciones femorales de machos familiares (F) o no familiares (NF), y colonia

(control oloroso) (C).
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numero significativamente mas alto de extrusiones linguales que €l agua desionizada (P
< 0.05) y significativamente mas bajo gque las secreciones de un macho familiar (P <
0.05). El numero de extrusiones linguales fue significativamente mayor en presencia de
las secreciones femorales de los machos no familiares que de los familiares (P < 0.05) y
gue sus propias secreciones (P < 0.01). Las varianzas del nimero de extrusiones
linguales dirigidas al estimulo procedente de conespecificos familiares y no familiares
fueron significativamente heterogéneas (F max = 6.18, gl = 1,19, P = 0.002).

No hubo diferencias significativas entre los tratamientos en el nimero de
extrusiones linguales no dirigidas a estimulo (ANOVA de Friedman: y,°= 9.14, gl = 4,
P < 0.057). Tampoco se encontraron diferencias significativas entre las condiciones
experimentales en la latencia hasta la primera extrusion (ANOVA de Friedman: y,* =
8.36, gl = 4, P <0.07) (Fig. 1.2). Sin embargo, las varianzas de la latencia hasta la
primera extrusion fueron significativamente heterogéneas en respuesta a estimulo

familiar y no familiar (F max = 6.22, gl = 1,19, P <0.001).
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Figura 1.2 - Latencia (seg.) (Y + 1SE) hasta la primera extrusion de los machos de L.
monticola en respuesta a agua desionizada (control no oloroso) (A), estimulos quimicos
procedentes de sus propias secreciones femorales (O), de las secreciones femorales de

machos familiares (F) o no familiares (NF), y colonia (control oloroso) (C).
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DISCUSION

Los resultados de este experimento indican que los machos de L. monticola
pueden detectar y discriminar entre olores procedentes de sus propias secreciones
femorales y las de otros machos conespecificos. EI hecho de que € numero de
extrusiones linguales dirigidas a los algodones con secreciones femorales fuera
significativamente mayor que a agua desionizada demuestra que los machos pueden
detectar secreciones femorales de machos conespecificos. Ademés, e numero de
extrusiones linguales dirigidas fue significativamente mayor en respuesta a las
secreciones de otros machos (familiares y no familiares) que alas propias, o que indica
gue en ausencia de otras sefiales, |os machos de L. monticola son capaces de discriminar
entre sus propias secrecionesy las de otros machos.

Por otro lado, los resultados también muestran reconocimiento propio ya que se
observaron diferencias significativas entre las respuestas a estimulo propio, el agua
desionizada y el estimulo familiar. En los animales que son capaces de reconocer su
propio olor, las marcas olorosas son cominmente usadas como advertencia de las areas
de campeo o territorios (HALPIN, 1986; HEPPER, 1986; STODDART, 1980). El escincido
Tiliqua scincoides discrimina entre sustratos marcados con sus propias sefiales quimicas
y los marcadas por otros conespecificos (GRAVES y HALPERN, 1991), y la
discriminacion entre € propio olor y e de individuos no familiares de iguanas del
desierto, D. dorsalis, implico principalmente contacto directo con €l sustrato (ALBERTS,
1989; 1992).

Los machos de L. monticola son capaces de discriminar entre secreciones

femorales de conespecificos familiares y no familiares. La evidencia de esto es que €l
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numero de extrusiones linguales dirigidas a los algodones fue significativamente mayor
en respuesta a las secreciones de individuos no familiares que a estimulo de los
familiares. Ademas, las varianzas tanto de las extrusiones linguales dirigidas como de la
latencia fueron mayores en presencia del estimulo no familiar que en del familiar 1o que
apoya la existencia de tal discriminacion. La respuesta a control oloroso fue
significativamente diferente a la del olor de un conespecifico no familiar, lo que indica
gue los machos de esta especie discriminan los olores de machos conespecificos no
familiares de otros olores extrafios. EI hecho de que la respuesta més fuerte a las
secreciones femorales fuese dirigida a las secreciones de los machos no familiares
sugiere que, cuando dos machos se encuentran, € residente podria exhibir
reconocimiento del “dear enemy” a partir de sefiales quimicas. Ta y como ocurre en los
machos de Anolis carolinensis (QUALLS y JAEGER, 1991) y en los machos de iguanas
del desierto, Dipsosaurus dorsalis (GLINSKI y KREKORIAN, 1985), los machos residentes
de L. monticola podrian mostrar una tendencia més agresiva hacia individuos extrafios
gue hacia sus vecinos, pero con los datos de este experimento no se puede asegurar que
esto ocurra. Una explicacion alternativa, pero no excluyente, de estos resultados es que
ya que los machos no vecinos no han estado en contacto previo los machos residentes
podrian necesitar més informacién sobre el macho no familiar y por lo tanto exhiben
unatasa mayor de extrusiones linguales.

L as sefiales quimicas procedentes de los excrementos (LOPEZ ET AL., 1998) y las
secreciones femorales parecen jugar un papel importante en la comunicacion
intraespecifica de L. monticola. De esta forma, ambos tipos de sefiales quimicas
actuando juntas podrian aportar una informacion mas precisa sobre 10s conespecificos.
La capacidad para discriminar entre olores de machos conespecificos familiares y no
familiares puede contribuir a estabilizar su sistema socia reduciendo los costes de las

interacciones agresivas. Estos resultados resaltan la necesidad de nuevos estudios sobre
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la existencia de reconocimiento individual y el fenébmeno de “dear enemy” cuando se

encuentran dos machos.

Il. EFECTO DE LAS SENALES QUIMICAS DE LOS
CONESPECIFICOS EN LA COLONIZACION Y LA

SELECCION DE REFUGIOS

RESUMEN

Las sefides quimicas procedentes del los individuos conespecificos podrian ser
un buen indicador de la calidad del area'y podrian informar sobre las caracteristicas del
emisor contribuyendo a estabilizar los sistemas sociales. Se realiz6 un experimento para
examinar las respuestas de los machos frente a substratos no marcados, sustratos
marcados por los propios individuos experimentales y sustratos marcados por machos
conespecificos no familiares. No hubo diferencias significativas en € uso de las tgas
marcadas cuando se compararon todos los individuos. Sin embargo, considerando los
machos cuya talla era superior que la del macho donante, cuanto mayor era el tamano
del macho experimental con respecto a tamaio del macho donante, fue
significativamente mayor € nimero de veces que estuvo en €l lado con la teja marcada
por e macho no familiar. También hubo un grado de concordancia significativo entre
los valores de asimetria de los poros femorales y el nimero de veces que los machos
estuvieron en los sustratos marcados por los machos no familiares. Por lo tanto, la
respuesta puede depender de la habilidad competitiva relativa y del estatus. Por otro

lado, a seleccionar el refugio, los machos evitaron los sustratos no marcados ya que €l
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numero de veces que los machos estuvieron escondidos bajo las tegjas no marcadas fue
significativamente menor que bajo las tgas marcadas por los machos no familiares.
Estos resultados sugieren que los machos usan feromonas para reducir la frecuencia de

los encuentros agonisticos y parareducir € riesgo de depredacion.

INTRODUCCION

En vertebrados, existen muchos gjemplos de la influencia de la discriminacion
de feromonas en e comportamiento espacial y social (STODDART, 1980; GOSLING,
1982). Sin embargo, la mayoria de los estudios sobre comunicacion quimica en reptiles
estan basados en medir la discriminacion mediante extrusiones linguales (COOPER,
1994), mientras que raramente se ha analizado cOmo estas sefiales quimicas influyen en
la colonizacion del microhabitat, en el espaciamiento y en la organizacion social.

L as sefiales quimicas de los conespecificos podrian actuar como un indicador de
la calidad del habitat, ayudando a la localizacion del alimento y parejas potenciales, o a
evitar depredadores (WooDY y MATHIS, 1997). Asi, existen g emplos de atraccion a los
conespecificos en especies territoriales de aves (FISHER, 1954), peces (ITzKkowITz,
1978) y reptiles (Stamps, 1988). Sin embargo, estos experimentos de campo y
laboratorio examinaron esta idea usando sefiales de conespecificos en presencia de los
emisores, mientras que son escasos |os estudios que examinan las respuestas a las
feromonas actuando en ausencia de |os emisores (LOPEZ ET AL., 1998; DOWNESY SHINE,
1998b; ARAGON ET AL., 2000). De hecho, una de las ventgjas mas importantes de la
comunicacion olfativa es que pueden transmitir informacién en ausencia del emisor,
evitando asi interacciones potencialmente costosas (EISENBERG y KLEIMAN, 1972). Por

giemplo, las feromonas de los conespecificos podrian informar sobre la habilidad
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competitiva del emisor la cual puede estar relacionada con la talla de cada individuo
(MATHIS Y SIMONS, 1994; GOSLING ET AL., 1996a, b; ZUCKER Yy MURRAY, 1996). Los
individuos pueden usar esta informacién para decidir s evitar un posible encuentro,
contribuyendo de esta forma a estabilizar el sistema social al reducirse lafrecuenciay la
intensidad de las costosas i nteracciones agonisticas (GLINSKI Yy KREKORIAN, 1985).

Un estudio previo mostré que los excrementos de los machos de L. monticola
podrian jugar un papel importante en la comunicacion intraespecifica (LOPEZ ET AL.,
1998). Ademés, los machos de L. monticola son capaces de detectar y discriminar entre
sus propias secreciones femoral es las de los machos familiares y las de los no familiares
(ARAGON ET AL., en prensa), como ocurre en los machos de iguanas del desierto
(ALBERTS, 1992; GLINSKI Yy KREKORIAN, 1985). Los machos de L. monticola podrian ser
capaces de utilizar la informacién proveniente de las feromonas de sus conespecificos
para tomar decisiones en la colonizacion del microhébitat y la seleccion de refugios,
evitando o siendo atraidos por los sitios que contienen estas sefiales quimicas.

Se disefié un experimento de laboratorio para verificar si el espaciamiento y la
seleccion de refugios de los machos de L. monticola estan influidos por la presencia de
sefidles quimicas procedentes de sus conespecificos. Concretamente, el objetivo fue
determinar 1) si los machos de L. monticola evitan o estédn atraidos por sustratos no
marcados 0 por sustratos marcados por otros machos conespecificos no familiares; y 2)
s la respuesta a los sustratos marcados por los machos no familiares depende de las
caracteristicas del macho experimental que podrian estar relacionadas con su habilidad

competitiva (indicada por su tamafio y sus niveles de asimetria fluctuante).

MATERIAL Y METODOS
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Se capturaron 20 machos adultos de L. monticola con lazo corredizo de hilo

durante el mes de Junio en una poblacion en e “Alto del Telégrafo”. Las lagartijas se

midieron (LCC: X + SE =74.2 + 0.4 mm, rango = 72-78 mm) y se mantuvieron a aire
libre en la estacion de campo “El Ventorrillo”. Los machos se mantuvieron
individualmente en terrarios (60 x 40 cm) con arena como sustrato y dos tejas concavas
de formay medidas idénticas (20 x 10 cm) que estaban col ocadas simétricamente a cada
lado del terrario. Las lagartijas usaron las tejas como plataformas de asoleamiento y
como refugios escondiéndose bajo éstas. Se les proporcionaron gusanos de la harina y
agua ad libitum. Las lagartijas se mantuvieron en cautividad durante dos semanas antes
de dar comienzo a las pruebas para que se familiarizasen con las condiciones de
cautividad y para asegurar que las tgjas estuviesen suficientemente marcadas. Se
observo frecuentemente como los machos depositaban |os excrementos y restregaban la
cloacay los poros femorales en las tejas. Al final de los experimentos los individuos se
soltaron en €l lugar de captura.

Los individuos fueron testados en terrarios rectangulares (60 x 40 cm) limpios,
con arena limpia y dos teas céncavas (20 x 10 cm) situadas simétricamente a una
distancia de 20 cm a cada lado del terrario. Cada macho fue testado en dos condiciones
experimentales pero solo participd en un test por dia. En el tratamiento control, se
colocd unateja procedente del terrario del macho experimental en un lado del terrario y
en el otro lado una tgja no marcada idéntica para verificar si los machos eluden éreas
vacias. En € tratamiento experimental, se coloco una teja procedente del terrario del
macho experimental en un lado del terrario y en e otro lado una teja procedente del
terrario de un macho no familiar. Con €l fin de que los machos experimentales y los
donantes no fuesen vecinos en e campo y no hubiesen estado en contacto previo, se

usaron tejas provenientes de los terrarios de machos donantes capturados a menos a 1
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Km de distancia del lugar de captura de los machos experimentales. Las tejas fueron
manipuladas con guantes de latex pare evitar una posible contaminacién con olor
humano y se usaron tejas nuevas en cada prueba para evitar la contaminacion olorosa
procedente de pruebas anteriores. Se alterd aleatoriamente la posicion de las tejas dentro
de cada tratamiento y los individuos respondieron a cada tratamiento en un orden
aleatorio. Las pruebas se realizaron a aire libre entre las 0900 y las 1400 h (hora solar)
cuando las lagartijas estaban en plena actividad.

En cada prueba los machos fueron situados cuidadosamente en el centro del
terrario experimental, luego fueron cubiertos con una pequefia caja, y se les dejé unos 2
min. para que se habituasen. Cada prueba comenzé al levantar la cagja suavemente
dejando que € macho se moviese libremente por €l terrario durante 5 h. Siguiendo €
método del muestreo de “escaneado instantaneo”, |os machos fueron controlados cada
30 min. desde un lugar escondido desde donde se anot6 su localizacion en €l terrario (en
el suelo, encima de la teja 0 escondidos bajo ésta). Las localizaciones observadas en
cada uno de los diez “scannings’ se consideraron como representativas del uso del
espacio en los terrarios por parte de los machos. Si un individuo estaba situado en uno
de los dos lados del terrario, se designé como lado seleccionado, mientras que si estaba
situado en el medio del terrario se designé como que no hubo seleccion (por €. LENA Y
FRAIPONT, 1998). De esta manera, se anotd el nimero de veces que las lagartijas
estuvieron escondidos o sobre cada teja y € numero total de veces gque estuvieron en
cada lado (la suma de las veces que los machos estuvieron en e suelo, sobre y
escondidos bajo cadateja). Al final de cada prueba el macho fue devuelto a su terrario,
se quitaron lastejasy €l terrario experimental selavé afondo con agua.

Para comparar €l nimero de veces que estuvieron en cada lado, sobre o bagjo las

tgjas a través de los tratamientos se utilizaron tests de Wilcoxon de muestras apareadas
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(SIEGEL y CASTELLAN, 1988). Se calcularon los coeficientes de correlacion de rangos de
Spearman entre el nimero de veces que los machos estuvieron en cada lado del terrario
experimental y la diferencia de LCC entre cada macho experimental y la LCC cada
macho donante de la teja marcada. Las correlaciones se realizaron dividiendo los datos
en machos gue eran de mayor tamafio que los donantes y machos que eran de igua o
menor tamafio que los donantes. Esta separacion nos permite verificar una posible
respuesta diferencial hacia las sefiales quimicas ya que, generamente, se asume que €l
tamafio esta correlacionado con la habilidad competitiva de los saurios (€. OLSSON,
1992; ZUCKER Y MURRAY, 1996). De hecho, en un estudio de campo con la misma
poblacion, los machos que ganaron los encuentros agonisticos (e.d. los perseguidores)
fueron significativamente mayores que los machos expul sados (perdedores) (test delaU
de Mann-Whitney: Z = 2.57, P < 0.01, N = 19). Por lo tanto, en este experimento, €
balance entre los costes y |os beneficios de entrar en un area marcada por un macho no
familiar deberian ser diferente para estas dos categorias de machos.

Los valores individuales de asimetria podrian ser considerados como indicadores
de la calidad y habilidad competitiva de un individuo (ver M@LLER y SWADDLE, 1997).
Por lo tanto, a final del experimento, utilizando una lente binocular se contabilizaron el
nimero de poros femorales de la patas traseras izquierda y derecha de los machos (pata
derecha: 18.2 + 0.3 poros, rango = 16-20; pata izquierda: 18.5 + 0.3 poros, rango = 16-
21). La eleccion de los poros para medir la simetria no es arbitraria porque la asimetria
de los poros femorales parece estar relacionada con la calidad de laferomona, en la cual
estd basada la seleccion intersexual (MARTIN y LOPEZ, 2000b). Las mediciones se
repitieron tres veces y e conteo de los poros se mostré altamente repetible. El valor
absoluto de la asimetria de los poros se calculé como la diferencia absoluta del nUmero

de poros de la pata derecha menos e de la pata izquierda, y este valor present6 las
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propiedades de |a asimetria fluctuante, es decir, se gjustaba a una distribucion normal
(coeficientes de correlacion de Filliben, r = 0.92, N = 20, P < 0.0001) (AITKEN ET AL.,
1989) entorno a una media de cero (test de lat para una muestra, t;9 = 1.0, P = 0.33). El
valor absoluto de la asimetria no vari6 significativamente con la LCC (rs = -0.14, P =
0.54). Se uso € coeficiente de concordancia de Kendall (SIEGEL y CASTELLAN, 1988)
para cuantificar larelacion entre el valor absoluto de la asimetria de los poros femorales
de los machos y el nimero de veces que estos machos estuvieron presentes sobre las

tegjas.

RESULTADOS

La comparacién entre tratamientos mostré que no habia diferencias
significativas en el nimero de veces que |os machos estuvieron sobre su propiateja (test
de Wilcoxon, T=50.5, Z=0.12, P =0.90; Fig. 1.3) ni en el lado con su propiatgja (T =
57.5,Z=1.21, P =0.22). Sin embargo, considerando los machos cuya talla era superior
gue la del macho donante, cuanto mayor era el tamafio del macho experimental con
respecto a tamafio del macho donante, mayor fue el nimero de veces que estuvo en €l
lado con la teja marcada por el macho no familiar (correlacion de rangos de Spearman:
rs= 0.80, N = 9, P = 0.008). Considerando los machos que era menores o iguales €l
tamanio que los machos donantes, se obtuvo un resultado similar, aunque si alcanzar la
significacion, (rs= 0.55, N = 11, P =0.07).

Por otro lado, se obtuvo un grado de concordancia negativo entre los “rankings’
del valor absoluto de la asimetria fluctuante de los poros femorales y los “rankings’ de
las veces que los machos estuvieron sobre la teja marcada por e macho no familiar

(coeficiente de concordancia de Kendall, W =-0.45, P = 0.032). En contrate, |os valores
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Figura - 1.3 NUmero de veces (Y + 1 SE) que los machos de L. monticola estuvieron

encima o escondidos bajo cadateja en el tratamiento control y en el experimental.
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de asimetria fluctuante no influyeron en el nimero de veces que estuvieron sobre su
propiateja (W =-0.01, P = 0.48).

En cuanto a la utilizacion de las tejas como refugios, el nimero de veces que los
machos estuvieron escondidos bajo su propiateja no difirié significativamente entre los
tratamientos (test de Wilcoxon, T = 66.5, Z = 1.14, P = 0.25; Fig. 1.3), pero los machos
estuvieron escondidos bgjo las tejas no marcadas significativamente menos veces que
bajo las tejas marcadas por |os machos no familiares (T = 29.5, Z = 2.22, P = 0.02; Fig.

1.3).

DISCUSION

En este experimento no encontramos diferencias significativas en el uso de las
tejas como plataformas de asoleamiento al comparar todos los individuos. Sin embargo,
la respuesta de los machos dependié de las diferencias de la talla relativa entre los
machos (ver también MATHIS, 1990; MATHIS Y SIMONS, 1994; GOSLING ET AL., 19963,
b). Asi, cuando la diferencia positiva en e tamafio de los machos experimentales
aumentaba, estuvieron mas veces en €l lado con la teja marcada por e macho no
familiar. Este resultado sugiere que otros factores tales como la habilidad competitiva
podrian influir la decsision de dénde estar. Los machos deberian tender a estar sobre las
tgjas que contuviesen sus propias sefiadles quimicas cuando la otra eleccion posible es la
teja marcada por un macho no familiar. Esto es porque la probabilidad de encontrarse
con un macho conespecifico es menor cuando |os machos estan en su propia area de
campeo 0 su territorio que cuando estan en el de otro macho, donde pueden incurrir en
interacciones agonisticas costosas. Sin embargo, €l coste que supone encontrase con un

macho que ha depositado la marca quimica va a depender de la habilidad competitiva
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relativa del intruso y del residente (GOSLING ET AL., 1996b), porque la probabilidad de
éxito de los machos relativamente mayores en una interaccion agonistica es mayor
cuando la diferencia de tamafno entre los machos aumenta (6. ZUCKER Yy MURRAY,
1996). Apoyando esto, en un estudio previo, los machos pequefios de L. monticola
tendieron a permanecer inmoviles en presencia de excrementos de machos no
familiares, sugiriendo que estaban mostrando un comportamiento de sumisién (LOPEz
ET AL., 1998). De igual manera, un trabgo de campo sugirié que los colonizadores
juveniles pequefios de Anolis aeneus eran capaces de evitar encuentros con individuos
mayores con |os que probablemente perderian en unainteraccion (STAMPS, 1994).

Nuestros resultados también muestran que los machos con una asimetria
fluctuante baja en sus poros femorales estuvieron mas tiempo en la teja no familiar.
Algunos estudios de dominancia social han sugerido que existe una relacion negativa
entre laasimetriay ladominancia (). M@LLER ET AL., 1996; THORNHILL Y SAUER, 1992;
SNEDDON Yy SWADDLE, 1999). Ademas, un estudio con la misma poblacion mostré que
el estatus social de los machos esta relacionado con los niveles de asimetria fluctuante
de los poros femorales (MuRNoOZz ET AL., 2000). Una habilidad competitiva mayor podria
permitir a los machos entrar en €l area de campeo de otro macho con un riesgo bajo de
lesion. Esto podria ser una respuesta adaptativa porque los machos pueden incrementar
su éxito reproductor accediendo alas hembras que estan establecidas en el area de otros
machos.

Por otro lado, los resultados de la comparacion de la seleccion de refugios a
través de los tratamientos muestran que los machos evitan areas vacias. Asi, cuando la
otra posibilidad en ambos tratamientos era la propia tgja los machos permanecieron
escondidos més veces bajo la tegja del macho no familiar que bajo la tefa no marcada.

Esta preferencia por los sustratos marcados sugiere que, cuando seleccionan un refugio,
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los machos estan atraidos por sefiales quimicas de conespecificos. Las sefiales quimicas
de los conespecificos podrian ser usadas para estimar si 10s depredadores estan ausentes
tal y como ha sido sugerido en tritones y en salamandras (WooDY y MATHIS, 1997,
ARAGON ET AL., 2000). Uno de los depredadores més importantes de L. monticola, la
culebra lisa europea (Coronella austriaca), se esconde frecuentemente en determinadas
grietasy bajo rocas a acecho de las lagartijas. Esta situacion es similar en el geco de las
rocas, Oedura lesueurii, y su depredador, la culebra Hoplocephalus bungaroides,
(DOWNES y SHINE, 19983, b). La presencia de sefiales quimicas en un refugio podria
identificarlo como un lugar seguro donde esconderse (e.d. sin depredadores), ya que
esta siendo usado por otros conespecificos. Otra explicaciéon alternativa pero no
excluyente es que los machos en agregaciones territoriales podrian atraer mas hembras
gue los machos solitarios, como ha sido sugerido en estudios que muestran atraccion en
animales territoriales, los cuales forman agregaciones territoriales incluso cuando
existen cerca areas vacias Optimas (). TIAINEN ET AL., 1983; STAMPS, 1988).

En conclusion, los resultados sugieren que los machos de L. monticola usan
feromonas para reducir la frecuencia y la intensidad de los encuentros agresivos
(GLINSKI y KREKORIAN, 1985) y para evitar €l riesgo de depredacion. Por otro lado, los
sustratos marcados por los conespecificos podrian informar sobre la calidad del hébitat
(Stamps, 1987), lo que supondria un ahorro en tiempo y energia a la hora de

seleccionar microhabitats y refugios.
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Capitulo 2.

DISCRIMINACION DE CONESPECIFICOS FAMILIARES
Y NO FAMILIARES: IMPLICACIONES DE LAS
RELACIONES ESPACIALES EN CONDICIONES

NATURALES

RESUMEN

La capacidad de los saurios para discriminar entre sefiales quimicas de machos
conespecificos familiares y no familiares podria contribuir a reducir los costes de las
interacciones agresivas. Se llevé a cabo un estudio de campo para analizar |as relaciones
espaciales entre los machos. Posteriormente se utilizaron estos individuos en dos
experimentos para verificar s los machos pueden utilizar sefiales quimicas para
discriminar entre machos conespecificos familiares (aquellos cuyas éreas de campeo
solaparon) y no familiares (aquellos cuyas areas de campeo no solaparon).

El primer experimento se realizd utilizando como estimulo quimico los
excrementos de machos familiares y no familiares cuando los machos experimentales
estaban en su propio terrario (condicién de residente). Las diferencias en las tasas de
extrusiones linguales sugieren que, a menos, los machos grandes (LCC < 75 mm) son
capaces de discriminar entre machos familiares y no familiares a partir de los
excrementos. La tasa de extrusiones linguales dependio de las diferencias relativas de
tamario entre los machos pequefios y 1os machos donantes de los excrementos. No hubo

una correlacion significativa en el caso de los machos grandes.



Discriminacion de familiaresy no familiares

El segundo experimento se realizd en los terrarios de los machos donantes del
estimulo quimico (condicidn de intruso de los machos experimentales) para verificar s
los machos discriminan entre las seflales quimicas de los machos familiares y no
familiares. Las diferencias en el tiempo intentando escapar y en la tasa de extrusiones
lingual es sugieren que |os machos son capaces de discriminar entre machos familiares y
no familiares. La tasa de extrusiones linguales también dependi6 del tamafio relativo y,
ademés, del grado de solapamiento.

Los resultados de ambos experimentos sugieren que las sefiales quimicas
podrian permitir el reconocimiento individual en esta especie, lo que contribuiria a

reducir los costes de las interacciones agresivas.

INTRODUCCION

En los sistemas de comunicacion gquimica de los vertebrados, la presenciay la
concentracion relativa de los componentes de las feromonas varia entre los individuos
(ALBERTS, 1992). Por lo tanto, estas diferencias pueden servir para varias funciones y
aportar informaciéon sobre la identidad individual (HALPIN, 1980). Por eemplo, los
olores individuales pueden disuadir a los conespecificos de entrar en el area usada por
el emisor de la sefial, especialmente después de experiencias negativas con €l productor
del olor (HALPIN, 1986). Dentro de los vertebrados, € reconocimiento individual ha
sido demostrado en algunos mamiferos (HALPIN, 1986), aves (WHITFIELD, 1987) y
salamandras (SIMON y MADISON, 1984).

En los saurios, los sistemas quimicos (e.d. vomeronasal, olfativo y gustativo)
también juegan un papel importante en la comunicacién intraespecifica (HALPERN,

1992; MASON, 1992; COOPER, 1994). Algunos estudios han demostrado que existe
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deteccion de feromonas en varias especies (ALBERTS 1989; GOMEZ ET AL., 1993;
CoOPER Yy VITT, 1984, 1986; COOPER ET AL., 1994). Sin embargo, €l reconocimiento
individual ha recibido poca atencion, aunque hay algunos estudios que sugieren la
discriminacion de los propios olores vs. los de otros individuos, como ocurre con €l
edizon de lengua azul, Tiliqua scincoides (GRAVES y HALPERN, 1991), el edlizdn
Eumeces laticeps (CooPeR, 1996), la iguana del desierto, Dipsosaurus dorsalis
(ALBERTS, 1992), y & anfisbénido Blanus cinereus (LOPEZ ET AL., 1997). Ademas, la
discriminacion entre individuos machos familiares y no familiares ha sido sugerido en
iguanas del desierto (GLINSKI y KREKORIAN, 1985) e iguanas verdes, Iguana iguana
(ALBERTS Y WERNER, 1993), y la discriminacion de olores de familiares y no familiares
del sexo opuesto ha sido sugerido en el eslizon E. laticeps (COOPER, 1996), y en machos
del geco Eublepharis macularius (STEELE y COOPER, 1997).

La capacidad para discriminar entre vecinos y no vecinos podria ayudar a
estabilizar € sistema socia reduciendo la frecuencia y la intensidad de los encuentros
agresivos (GLINSKI y KREKORIAN, 1985; GOsLING, 1982; 1990) o favoreciendo la
localizacién de las pargjas (COOPER, 1996).

En la mayoria de los estudios sobre discriminacion entre familiares y no
familiares a través de la investigaciéon quimica, la principal aproximacion experimental
ha sido mantener a los individuos juntos hasta la habituacion para crear individuos
familiares, o mantenerlos separados para crear individuos no familiares (HALPIN, 1986;
LAI'y JOHNSTON, 1994; COOPER, 1996; GUFFEY ET AL., 1998). Sin embargo, no existe
una evidencia empirica directa de que exista discriminacion quimiosensoria entre
individuos cuyas relaciones espaciales hayan sido previamente determinadas en €
entorno natural de los animales. Al forzar a los individuos a que sean familiares, €

experimentador podria escoger a azar pargjas de machos que no serian vecinos en
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condiciones naturales. Por ejemplo, un estudio de campo con juveniles de Anolis aeneus
refleja que hubo menos diadas de o esperado en el primer encuentro en las cuales uno
de los miembros estuviese en clara desventga (STAMPS, 1994). Por otro lado, la
respuesta comportamental de los individuos puede depender también de otros factores
como el tamarfio, propiedad de un érea o experiencia previa (MATHIS, 1990; MATHIS Y
SIMONS, 1994; GOSLING ET AL. ,1996a,b; ZUCKERY MURRAY, 1996). El comportamiento
agonistico podria estar influido por latalla del residente de forma que al encontrarse con
una marca olorosa, los individuos mayores tienden a ser mas agresivos y |os pequefios
mMas sumisos (MATHISY SIMONS, 1994).

En agunos saurios y serpientes, los excrementos pueden actuar, solos 0 en
combinacion con secreciones glandulares, como fuentes de componentes quimicos
(DUVALL, 1979; SIMON, 1983; DUVALL ET AL., 1987; CARPENTER Y DUVALL, 1995). Sin
embargo, aunque la actividad de las secreciones glandulares de los saurios como
feromonas ha sido bien estudiada (ALBERTS, 1989; 1992; MASON, 1992), sélo algunos
estudios han examinado e posible papel de los excrementos en la comunicacién
intraespecifica. Las sefidles quimicas procedentes de los excrementos son utilizadas en
la comunicacion intraspecifica en salamandras (6. JAEGER ET AL., 1986; OVASKA Yy
DAvis, 1992), y, en saurios, algunos estudios aislados con Sceloporus occidentalis
(DUVALL ET AL., 1987) y Lacerta monticola (LOPEZ ET AL., 1998) sugieren la existencia
de una sefial compuesta (visual y olfativa) procedente de los excrementos que puede
jugar un papel importante en la comunicacién entre machos. En estas especies, y en €
geconido Coleonyx variegatus (CARPENTER Yy DUVALL, 1995), los excrementos pueden
ser usados como marcas olorosas. Por otro lado, como en otros reptiles (ALBERTS y
WERNER, 1993), las secreciones femorales también juegan un papel importante en la

comunicacion de los machos de L. monticola (ARAGON ET AL., en prensa).
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En este capitulo, se estudiaron las relaciones espaciales de los machos de L.
monticola en condiciones naturales, determinando primero los individuos cuyas areas
de campeo solapaban entre si. Posteriormente se usaron los individuos en dos
experimentos de laboratorio para estudiar la capacidad en € reconocimiento
quimiosensorial.

Se realizé un primer experimento para estudiar la habilidad de los machos para
discriminar entre las sefiales procedentes de |os excrementos de machos conespecificos
familiares y no familiares cuando € macho experimental esta en su propio terrario. De
esta forma, se disefid este experimento para emular una situacion natural en la cual un
macho detecta € excremento de otro macho conespecifico en su propia area.

El objetivo del segundo experimento fue emular una situacion natural en la que
los individuos experimentales fuesen intrusos en e &ea de un conespecifico.
Especiamente se analizo la capacidad de los machos para discriminar entre las sefiales
procedentes de los olores de machos conespecificos familiares y no familiares cuando
los machos experimentales estan en un area desconocida previamente ocupada por otro
macho residente. También se examinG s € comportamiento del macho intruso
(comportamiento de escape y tasa de movimiento) podria verse afectado por la

presencia de olores del macho residente.

METODOLOGIA GENERAL

El trabgjo de campo se llevé a cabo desde Mayo hasta Junio de 1997. Para
determinar las relaciones espaciales entre los machos (familiares y no familiares), se
realizo el trabajo de campo en una parcela de 0.3 ha (80 X 40 m) la cual fue divididaen

32 cuadrantes de 100 m* cada uno formando una cuadricula. Las lagartijas (machos: N
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= 42; hembras. N = 40) fueron capturadas con lazo corredizo de hilo, marcadas
individualmente con pintura acrilica en € dorso y remarcadas siempre que fue
necesario. Con € fin de determinar las @reas de campeo se apuntd en un mapa la
posicion de los individuos cada vez que eran capturados o localizados con respecto alas
marcas de la cuadricula (las coordenadas dentro de la parcela). Los censos se realizaron
cada dia durante Mayo y Junio de 1997 desde las 0800 hasta las 1500 h (hora solar).
Para asegurar independencia de los datos €l intervalo de tiempo entre las localizaciones
fue para cada macho de al menos tres horas, pero la mayor parte de las localizaciones
estaba distribuida a lo largo de los dos meses. El area de campeo de cada individuo fue
definida por e poligono convexo utilizando el 100 % de los puntos en e mapa
(CHRISTIAN Yy WALDSCHMIDT, 1984; ROsSE, 1982). En un estudio previo con la misma
poblacion, aproximadamente diez localizaciones fueron necesarias para describir € 80
% del area de campeo de los machos estimada con todas la localizaciones, por o tanto
se consider6 éste como e minimo nimero de localizaciones para representar
adecuadamente el tamarfio del area de campeo en esta poblacion (MARTIN y SALVADOR,
1997). Asi, en este trabajo, se usaron sblo los datos de las areas de campeo que
cumplieron este requisito (NUmero de localizaciones: X + SE =125+ 1.8; N = 29).
Los individuos con menos de diez localizaciones se consideraron como transelintes o
con gran parte de su &rea de campeo fuera de la parcela. Se uso el programa RANGES
V (Escrito por R. Kenward. Institute of Terrestrial Ecology, Wareham, UK) (LARKIN y
HALKIN, 1994) para determinar €l tamafio de las areas de campeo y e solapamiento
entre los individuos. La familiaridad entre los individuos se establecié por € grado de
solapamiento espacial entre sus &reas de campeo. Se consideraron como machos
familiares aguellos cuyas areas de campeo solaparon, y no familiares aguellos cuyas

areas de campeo no solaparon, y cuyos centros de las areas estaban lo suficientemente
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lgjos (al menos 25 m), para asegurarnos que los individuos no estuvieran en contacto
previo. Los individuos con areas contiguas pero que no solapaban no fueron

considerados operativamente como familiares.

|. RESPUESTA QUIMIOSENSORIAL DE LOS MACHOS
RESIDENTES EN FUNCION DE LA TALLA FRENTE A LOS

EXCREMENTOSDE MACHOS CONESPECIFICOS

MATERIAL Y METODOS

Procedimiento experimental

En Junio de 1997, se capturaron en la parcela de estudios 23 machos
sexualmente maduros de los cuales conociamos las relaciones espaciaes (familiar o no
familiar) con otros individuos. L os machos fueron pesados y medidos (L CC: X +SE =
74.7 + 0.7 mm, rango = 67-80 mm; Peso: Yi SE=8.1+0.2gr, rango = 6-10 gr). Para
este experimento, los individuos con una LCC por debajo y por encima de la media en
la poblacion fueron clasificados como pequefios (LCC < 75 mm) y grandes (LCC > 75
mm) respectivamente. Esta separacidn nos permitio verificar la respuesta diferencial en
presencia de las sefiales quimicas ya que est4 generalmente asumido que la talla esta
correlacionada con la habilidad competitiva de los saurios (g. TOKARz, 1985; OLSSON,
1992; ZUCKER Yy MURRAY, 1996). Las lagartijas se mantuvieron individualmente en la
Estacion Biologica “El Ventorrillo” en terrarios (60 X 40 cm) a aire libre con arena

como sustrato y piedras como refugio. Los terrarios fueron cubiertos con una red de
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metal para prevenir la posible, aunque improbable, entrada de depredadores
(principalmente arrendajos). Sin embargo, ningun individuo fue atacado por los p&gjaros
durante este experimento. La comida (gusanos de la harina) y el agua se suministro ad
libitum. Las lagartijas se mantuvieron en sus terrarios durante una semana antes de
comenzar las pruebas para que se familiarizasen con las condiciones de laboratorio.
Todos los individuos se mantuvieron saludables durante las pruebas y, a final del
experimento, fueron soltados en el lugar inicial de captura.

Se recolectaron excrementos de los individuos inmediatamente después de su
captura para usarlos como estimulo quimico. Se utiliz6 una pinza de metal para
recolectar |os excrementos la cual fue lavada con etanol a 96% cada vez para evitar que
se contaminase. Los excrementos se colocaron en eppendorfs etiquetados y luego se
congelaron (JAEGER ET AL., 1986). Se descongelaron a temperatura ambiente durante 30
min. antes de usarlos y se usaron guantes de latex nuevos para manipular cada
excremento evitando contaminarlos con olor humano (OvAsSKA y DAVIS, 1992).

Con € fin de examinar la hipétesis de que los machos pueden distinguir entre
excrementos de machos familiares y no familiares a partir de sefidles quimicas
anicamente, se comparo el nimero de extrusiones linguales emitidas por 23 machos en
Sus propios terrarios en repuesta al estimulo procedente de algodones impregnados con
(1) excremento de un macho coenespecifico familiar, (2) excremento de un macho
coenespecifico no familiar, (3) agua desionizada (control no oloroso) (COOPER Yy
BURGHARDT, 1990). En un estudio previo con L. monticola se demostré que los machos
pueden discriminar entre olores de sus propios excrementos, los de otros machos no
familiares, el control no oloroso y el control oloroso (LOPEZ ET AL., 1998). Por |o tanto,
en este experimento, que realmente examina la capacidad para discriminar entre

conespecificos familiares y no familiares, se consideré que no era necesario incluir de
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nuevo ni el estimulo procedente de |os propios excrementos ni €l del control oloroso.

Se prepararon los estimulos sumergiendo la varilla con € algodén (1 cm) sujeta
a un aplicador de madera (50 cm) en agua desionizada. Luego se afadio el estimulo
correspondiente restregando e algodén con los excrementos salvo en € caso del
control. En cada prueba se utilizo un estimulo nuevo. Todas las lagartijas respondieron
una vez a cada estimulo en una sucesion balanceada, el orden de presentacion fue al
azar y ningun individuo fue testado mas de unavez por dia. Las pruebas se realizaron a
aire libre entre 0900-1200 h (hora solar), cuando las lagartijas estaban completamente
activas. A cada individuo se le permiti¢ asolearse durante al menos dos horas antes de
comenzar con las pruebas. En experimentos previos se midié la temperatura de esta
especie demostrandose que las lagartijas son capaces de alcanzar |a temperatura Optima
para la actividad después de dos horas de asoleamiento (MARTIN y SALVADOR, 1993b).
Posteriormente, el experimentador se aproximé lentamente al terrario y suavemente
coloco e algodén a 2 cm del rostro del animal. Se tom6 nota del nimero total de
extrusiones linguales, de las extrusiones linguales dirigidas al algodon, y de las no
dirigidas durante 60 s desde la primera extrusion. También se anot6 la latencia desde la

presentacion del estimulo hasta la primera extrusion.

Andlisisdelos datos

Para examinar las diferencias en el nimero de extrusiones linguales entre las
condiciones, se utilizaron ANOV As de dos vias de medidas repetidas (SOKAL Y ROHLF,
1995) con € tipo de tratamiento como “within factor”, y las dos categorias de talla
(pequerio vs. grande) como el “between subjects factor”. La interaccion entre el tipo de

tratamiento y la talla se incluyé para determinar si la respuesta a los excrementos
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dependia de latalla. Previamente se verifico lanormalidad de las variables dependientes
con € test de Kolmogorov-Smirnov y la homogeneidad de sus varianzas con €l test de
Hartley. La latencia hasta la primera extrusion tuvo varianzas significativamente
heterogéneas, por lo tanto, estos datos se analizaron usando ANOVASs de Friedman
(SIEGEL y CASTELLAN, 1988). Las comparaciones a posteriori de los pares de medias se
hicieron usando €l test de Tukey de la diferencia significativa honesta para los andisis
paramétricos y procedimientos de comparacién multiple no paramétrica para analisis no
paramétricos (SOKAL Yy ROHLF, 1995). Se calcul 6 el coeficiente de correlacion de rangos
de Spearman entre las tasas de extrusiones linguales emitidas en respuesta a estimulo
del excremento de otro macho y la diferencia entre la LCC de cada macho experimental
y laLCC del macho donante del estimulo. El promedio de las diferencias de talla entre
los machos experimentales pequefios y donantes no fue significativamente diferente
para el caso de machos familiares y no familiares (test de la U de Mann-Whitney: Z = -
1.26, P = 0.20), tampoco se encontraron diferencias en e caso de los machos

experimentales grandes (Z = 0.-0.57, P = 0.56).

RESULTADOS

En el experimento de laboratorio, todos los individuos emitieron extrusiones
linguales en todas las condiciones. Se encontraron diferencias significativas entre las
condiciones en la tasa total de extrusiones linguales (ANOVA de medias repetidas:
within factor, F 4, = 24.95, P < 0.0001; Fig. 2.18) pero no hubo diferencias
significativas entre las dos categorias de talla (between factor: F 1,; = 1.29, P = 0.27).
Sin embargo, se encontré una interaccion significativa entre las condiciones y las
categorias de talla (F 242 = 3.27, P < 0.05). En ambas categorias de talla, latasa total de

extrusiones lingual es fue significativamente mas alta en presencia de los estimulos
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Figura 2.1 - Tasa de extrusiones linguales (Y + 1 SE) emitidas por machos pequefios
(LCC<75mm) y grandes (LCC>75 mm) de L. monticola en respuesta a agua
desionizada (control no oloroso) (C) y de los estimulos quimicos procedentes de los

excrementos de machos familiares (F) o no familiares (NF).
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familiar y no familiar que en el control (test de Tukey: P < 0.03 en todos los casos). En
los machos pequefios (N = 13), no hubo diferencias significativas entre las respuestas a
estimulo familiar y no familiar (P = 0.99). Mientras que en los machos grandes (N =
10), las respuestas al estimulo familiar y no familiar se aproximaron a ser
significativamente diferentes (P = 0.076). Los machos grandes mostraron una tasa de
extrusiones linguales en presencia del estimulo no familiar que fue significativamente
mas alta que la de los machos pequefios (P = 0.021).

L as tasa de extrusiones linguales dirigidas a los algodones fue significativamente
diferente entre las condiciones (ANOVA de medidas repetidas. F 4, = 21.87, P <
0.0001; Fig. 2.1b) pero no se encontraron diferencias entre las dos categorias de tamafio
(F 121 =1.02, P = 0.32), ni en la interaccion entre las condiciones y las categorias de
tamafio (F 242 = 0.61, P = 0.54). La tasa de extrusiones linguales dirigidas al algodén
fue significativamente més alta en respuesta a estimulo familiar (test de Tukey: P <
0.001) y no familiar (P < 0.0001) que en respuesta a estimulo control, pero no hubo
diferencias significativas entre el estimulo familiar y no familiar (P = 0.16).

Se encontraron diferencias significativas entre las condiciones en la tasa de
extrusiones linguales no dirigidas a algodon (ANOVA de medias repetidas F 4, =
8.41, P = 0.0008; Fig. 2.1c). No hubo diferencias significativas entre las categorias de
talla (F 121 = 0.01, P = 0.91), sin embargo hubo una interaccion significativa entre las
condiciones y las categorias de talla (F 242 = 3.46, P = 0.04). En los machos pequefios,
la tasa de extrusiones no dirigidas no difirié entre las condiciones (test de Tukey: P >
0.70 en todos los casos). Para los machos grandes no hubo diferencias significativas
entre el control y el estimulo familiar (P > 0.70). Sin embargo, la respuesta al control y
al estimulo no familiar difirié significativamente (P < 0.001), mientras que la respuesta

al estimulo familiar y no familiar fue marginalmente diferente (P = 0.056).
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Las varianzas de la latencia hasta la primera extrusion fueron significativamente
heterogéneas (test de Hartley: F nax = 75.18, gl = 3, 22, P < 0.0001). La latencia difirio
significativamente entre |as condiciones (ANOVA de Friedman: x* = 9.02, P = 0.011;
Fig. 2.2). Sin embargo, a analizarlo por las clases de tamaiio, solo las latencias de los
machos grandes fueron significativamente diferentes entre las condiciones (32 = 6.86, P
= 0.03), mientras que no se encontraron diferencias significativas en los machos
pequefios (y? = 2.94, P = 0.23). En los machos grandes, |a latencia en respuesta a agua
desionizada fue significativamente mas larga que en el estimulo no familiar (P = 0.04),
y en el familiar (P = 0.036), pero las latencias en el estimulo familiar y no familiar no
fueron significativamente diferentes (P = 0.29).

En los machos pequefios, hubo una correlacion significativa negativa entre la
tasa de extrusiones dirigidas en respuesta a estimulo familiar y la diferencia entre la
LCC de cada macho experimental y la LCC de su correspondiente macho familiar
(correlaciéon de rangos de Spearman: rs = -0.60, P = 0.038). Asi, los machos pequefios
emitieron mas extrusiones a los olores de los machos relativamente més grandes. Sin
embargo, no se encontré una correlacion significativa entre la tasa de extrusiones
dirigidas en respuesta a estimulo de los machos no familiares y las diferencias de LCC
(correlacién de rangos de Spearman: rs = -0.10, P = 0.75). En los machos grandes no
hubo correlaciones significativas entre la respuesta a los estimulos familiares o no

familiaresy las diferencias de LCC (P > 0.50 en todos | os casos).
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Figura 2.2 - Latencia hasta la primera extrusion al presentar agua desionizada (control
no oloroso) (C) y los estimulos quimicos procedentes de los excrementos de machos
familiares (F) o no familiares (NF) a los machos pequefios (LCC<75mm) y grandes

(LCC>75 mm) de L. monticola.
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II. RESPUESTA DE LOS MACHOS INTRUSOS FRENTE A LAS

SENALES QUIMICASDE LOS CONESPECIFICOS

MATERIAL Y METODOS

Procedimiento experimental

En este experimento se utilizaron 19 machos adultos de L. monticola de los que
ya conociamos la relacion espacial (familiar o no familiar) con otros individuos en el
campo. Los machos fueron pesados y se les midié la longitud cabeza-cuerpo (LCC)
(LCC: X + SE = 75.5 + 0.5 mm, rango = 72-80 mm; Peso: Yi SE=8.3+0.2¢r, rango
= 6.5-10 gr). Fueron mantenidos individualmente en terrarios al aire libre (60 x 40 cm)
en la estacion de campo “El Ventorrillo”. Los terrarios fueron cubiertos con una red de
metal. La comida y el agua se proporcionaron diariamente ad libitum. Las lagartijas
ingirieron los gusanos réapidamente y los que no fueron comidos se retiraron
rapidamente para evitar lainfluencia de alguin resto de comida en las pruebas.

En & comienzo de cada prueba, se cogié a un macho de su terrario, se situd
suavemente en el medio del terrario previamente ocupado por € macho familiar, €l
macho no familiar 0 en un terrario limpio como control en orden aleatorio. En estudios
previos se demostré que |os machos son capaces de discriminar entre sus propios olores,
los procedentes de los machos no familiares, el control no oloroso y € control oloroso
(LOPEZ ET AL. 1998; ARAGON ET AL., en prensa). Por lo tanto, en € presente

experimento, que se centra en la discriminacion de familiares y no familiares
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conespecificos, no fue considerado necesario incluir € control oloroso. Por otro lado, en
un estudio previo, cuando las lenguas de las lagartijas tomaban contacto con el control
oloroso (algoddén impregnado con colonia), los individuos frecuentemente mostraron
una respuesta dependiente (incremento de la accion de lamerse el labio y de frotamiento
de las mgjillas). Esto podria afectar a una comparacion real entre los tratamientos en
este disefio experimental ya que las lagartijas a veces exhiben lenguetazos contra €l
sustrato o las rocas que contienen el estimulo oloroso.

Se redlizaron 57 pruebas (19 individuos X 3 tratamientos). En cada prueba €l
macho donante fue sustraido del terrario pocos segundos antes del comienzo de ésta 'y
fue devuelto de nuevo a concluir la prueba. Para asegurarnos que los olores de los
machos (excrementos, secreciones femorales, etc.) estuviesen presentes en cada terrario
experimental, las pruebas comenzaron una semana después de cautividad. Después de
cada prueba | os terrarios fueron lavados cuidadosamente con agua durante 20 minutos'y
secados a temperatura ambiente, se reemplazaron |la arena y las piedras para evitar
contaminacion olorosa en las pruebas sucesivas. Se esperO otra semana con € macho
donante dentro del terrario antes de redlizar otra prueba con ese terrario. Todas las
pruebas se realizaron al aire libre durante Junio y principios de Julio de 1997 en dias
soleados entre las 0900-1200 horas (hora solar). Se les permitié a los machos asolearse
durante a menos 2 h antes de cada prueba. Ningun macho fue testado méas de una vez
por dia.

Los experimentos se grabaron en video (formato Hi-8, 25 secuencias/seg.) con
una camara situada perpendicularmente encima del centro del terrario durante 15 min.
El experimentador no estuvo presente durante la filmacion para asegurarnos que €l
comportamiento de los animales no estaba afectado por la presencia humana. Las cintas

de video fueron visuadizadas y se anotd e tiempo que los machos estuvieron
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moviéndose, y dentro de este intervalo, € tiempo intentando escapar del terrario.
Debido a que presumiblemente las diferencias en las extrusiones linguales indican
reconocimiento en los saurios (COOPER Y BURGHARDT, 1990), también se anoto €l
nimero total de extrusiones linguales, dirigidas al sustrato y dirigidas a las rocas. Se
calcularon las tasas de todas las variables para cada periodo consecutivo de 5 min. para
analizar el cambio en lainvestigacion quimiosensorial y en la respuesta comportamental

alolargo del tiempo.

Andlisisdelos datos

Se utilizaron ANOVAs de medidas repetidas para estimar la variacion de las
variables dependientes entre los tratamientos y |os periodos de tiempo (within-subjects
factors). Se incluyé la interaccién entre los tratamientos y el tiempo para determinar si
las respuestas a los diferentes tratamientos variaban con el tiempo transcurrido en €l
terrario. Las diferencias entre las condiciones se evaluaron a posteriori usando €l test de
Tukey de la diferencia significativa honesta (HSD). Previamente se verifico la
normalidad de las variables dependientes con € test de Kolmogorov-Smirnov y la
homogeneidad de sus varianzas con €l test de Hartley. Se realizaron correlaciones de
Pearson entre las tasas de las extrusiones linguales y las diferencias de tamafio entre el
macho experimental y su correspondiente macho familiar o no familiar (SOKAL y
RoHLF, 1995). El promedio de las diferencias de talla entre los machos experimentales
y donantes no fue significativamente diferente para el caso de machos familiares y no
familiares (F 136 = 0.002, P < 0.96). Cuando los datos no se distribuyeron normalmente
ylo las varianzas no eran homogéneas después de las transformaciones

correspondientes, éstos se anaizaron usando ANOVAs de Friedman (SIEGEL Yy
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CASTELLAN, 1988), y las comparaciones de los pares de medias se hicieron usando
procedimientos de comparacioén multiple no paramétrica a posteriori (SOKAL y ROHLF,

1995).

RESULTADOS

Todos los machos emitieron extrusiones linguales (TF) en todas las condiciones
y hubo diferencias significativas entre las condiciones en |la tasa total de TF (ANOVA
de medidas repetidas: F ;35 = 6.87, P = 0.0029; Fig. 2.3), entre los periodos sucesivos
de 5 min. (F 23 = 41.79, P < 0.0001), y hubo una interaccion significativa entre las
condiciones y los periodos (F 472 = 2.7, P = 0.036). La tasa total de TF en e primer
periodo fue significativamente més ata que en los otros dos periodos en todas las
condiciones (test de Tukey HSD: P < 0.0001 en todos los casos). Considerando solo €l
primer periodo, tanto los terrarios de los familiares como los no familiares provocaron
unatasatotal de TF significativamente mas ata que en los terrarios control (control vs.
familiar: P < 0.001; control vs. no familiar: P = 0.02), pero no hubo diferencias
significativas entre los terrarios de machos familiares y no familiares (P = 0.34). En €l
segundo periodo, los terrarios de los machos familiares provocaron unatasa total de TF
significativamente mas alta que en los terrarios control (P = 0.021) y de los machos no
familiares (P < 0.05) pero no hubo diferencias significativas entre |os terrarios control y
no familiar (P > 0.99). Considerando el tercer periodo, no hubo diferencias
significativas entre los tratamientos (P > 0.05 en todos |os casos).

En los primeros diez minutos, cuando las diferencias entre los tratamientos en
las tasas de TF fueron mas marcadas, hubo una correlacion significativa entre la tasa

total de TF en los terrarios de los machos no familiares y la diferencia entre la LCC de
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Figura 2.3 - Tasatotal de extrusiones linguales (X + 1SE) emitidas por machos de L.
monticola en el terrario control y en terrarios con olores procedentes de machos

familiares 0 machos no familiares durante tres periodos sucesivos de 5 min.
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Pearson: r = -0.49, F 11,7 =5.29, P = 0.03; Fig. 2.4). En contraste, no se encontré una
correlacion significativa entre la tasa total de TF en el terrario del macho familiar y la
diferencia entre la LCC de cada macho experimental y la LCC de su correspondiente
macho familiar (correlacion de Pearson: r = -0.07, F 117 = 0.09, P = 0.76), pero hubo
una correlacion significativa en los primeros diez minutos entre latasa total de TF en €
terrario del macho familiar y el grado de solapamiento observado en el campo entre las
areas de campeo de cada macho experimental y las de su macho familiar
correspondiente (correlacion de Pearson: r = -0.51, F 17 = 6.00, P = 0.02).

Se encontraron diferencias significativas entre las condiciones en latasa de TF
dirigidos a las rocas (ANOVA de medidas repetidas: F 235 = 5.51, P < 0.01), y entre los
sucesivos periodos de 5 min. (F 236 = 27.65, P < 0.0001), mientras que la interaccion no
fue significativa (F 472= 1.53, P = 0.20). La tasa de TF dirigida a las rocas fue
significativamente mas alta en el terrario del macho familiar que en € resto de las
condiciones (test de Tukey HSD: P < 0.045 en ambos casos), pero no hubo diferencias
significativas entre el control y € tratamiento de macho no familiar (P = 0.70). En
contraste, los TF dirigidos al suelo también difirieron a lo largo de los periodos
(ANOVA de medidas repetidas: F 235 = 27.65, P < 0.0001) pero no hubo diferencias
significativas entre las condiciones (F 235 = 2.33, P = 0.11), ni fue significativa la
interaccion entre las condiciones y los periodos (F 47,=1.48, P = 0.21).

Los machos estuvieron menos tiempo moviéndose por e terrario segin
transcurria el experimento (ANOV A de medidas repetidas. F ,35= 3.64, P = 0.036; Fig.
2.5) pero este comportamiento no se vio afectado de forma significativa por las

diferentes condiciones (F 23 = 1.53, P = 0.22), ni tampoco fue significativa la
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interaccion entre las condiciones y los periodos (F 472 = 1.27, P = 0.28). Los machos
disminuyeron su tasa de movimiento con €l transcurso del tiempo, asi, € tiempo

moviéndose fue

28r o

24 +

Extrusiones totales / min.

Diferencia de LCC (mm)

Figura 2.4 - Relacion entre la diferencia de LCC (macho experimental — macho
donante) y la tasa total de extrusiones linguales emitidas durante los primeros diez

minutos en los terrarios con ol ores procedentes de |os machos no familiares.
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Figura 2.5 - Tiempo (seg.) (X + 1SE) empleado moviéndose e intentando escapar por
los machos de L. monticola durante tres periodos consecutivos de 5 min. en € terrario
control y en €l terrario con olores procedentes del macho familiar o del macho no

familiar.
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significativamente mayor durante en el primer periodo que durante €l tercero (test de
Tukey: P = 0.013), y mayor durante el segundo periodo que durante €l tercero (P =
0.02) pero no hubo diferencias significativas entre el primer periodo y € segundo (P =
0.96).

El tiempo intentando escapar no difirié entre los tratamientos en el primer
(ANOVA de Friedman: y*= 1.32, gl = 2, P > 0.50; Fig. 2.5) ni en el tercer periodo (XZ:
1.32, gl =2, P> 0.50), pero s hubo diferencias significativas entre las condiciones en €l
segundo periodo (y? = 7.38, gl = 2, P = 0.024). En este periodo, € tiempo intentando
escapar fue significativamente mayor en €l terrario no familiar que en terrario familiar
(comparaciones multiples no paramétricas. P = 0.03) pero no difiri6 entre € control y

las otras condiciones (P > 0.10 en ambos casos).

DISCUSION

En muchos saurios, la extrusion lingual permite a los individuos obtener
informacion sobre sus conespecificos (COOPER, 1994; HALPERN, 1992; MASON, 1992).
De hecho, existen estudios sobre la respuesta de los saurios mediante extrusiones
linguales que concluyen que son necesarios conductos vomeronasales funcionales (vs.
sellados) para una discriminaciéon precisa de las presas y las feromonas (GRAVES y
HALPERN, 1990, COOPER Yy ALBERTS, 1991).

Nuestros resultados muestran que los machos de L. monticola pueden distinguir
olores de sus conespecificos del control. En un estudio previo, los machos de L.
monticola discriminaron entre sus propios olores contenidos en los excrementos y los de

otros machos conespecificos y, ademas, la respuesta comportamental difirié entre los
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estimul os (LOPEZ ET AL., 1998).

Los resultados de este capitulo y € anterior indican que los machos de L.
monticola son capaces de discriminar entre olores de machos conespecificos familiares
y no familiares. La discriminacion de familiares ha sido demostrada en otras especies de
saurios. Los machos de iguana verde, Iguana iguana, son capaces de distinguir las
secreciones femorales de los machos no familiares de los controles, sus propias
secreciones, y las de los machos familiares (ALBERTS y WERNER, 1993). Un trabajo
reciente muestra que ambos sexos del eslizén Eumeces laticeps pueden discriminar
entre e estimulo quimico de individuos familiares y no familiares del sexo opuesto y
gue los machos pueden distinguir los componentes quimicos procedentes de su cloaca
de la de los machos no familiares (COOPER, 1996). También los machos del geco
Eublepharis macularius discriminan entre hembras familiares y no familiares (STEELE y
COOPER, 1997)

Un resultado interesante de este capitulo es que la tasa total de extrusiones
linguales en respuesta a los olores de los machos conespecificos disminuyé con la
diferencia de tamarfio entre los individuos experimentales y los donantes (e.d. cuanto
mayor es el tamafno del individuo con respecto del emisor de la sefial, menor es |a tasa
de extrusiones linguales). Esto sugiere que los machos de L. monticola pueden estimar
la talla de sus conespecificos a partir de sefiales quimicas Unicamente, y que las
asimetrias en latalla de los machos podrian ocurrir incluso en ausencia del emisor. Asi,
podria tratarse simplemente de una correlacion entre la tala y las concentraciones
relativas de los componentes quimicos de los excrementos y las secreciones femorales.
Por gemplo, en D. dorsalis, los patrones electroforéticos de las proteinas de las
glandulas femorales difieren consistentemente entre los individuos (ALBERTS, 1990).
Esta diferencia en las concentraciones de los compuestos quimicos podria ser usada

para estimar la condicion fisica y la habilidad competitiva del emisor. El coste que



Discriminacion de familiaresy no familiares

supondria encontrar a un macho que ha depositado la marca quimica va a depender
tanto de la habilidad competitiva del emisor como del receptor (GOSLING ET AL., 19963,
b). De manera que cuando un macho grande detecta a un posible oponente de pequefio
tamafio, no seria necesaria mas informacién sobre e macho detectado ya que la
probabilidad de éxito en una interaccion agonistica es mayor para el macho grande. En
contraste, cuando un macho es de menor tamafio que el emisor, éste podria requerir mas
informacion sobre € otro macho, y por 1o tanto una tasa de extrusiones linguales mas
alta, para decidir s evitar una posible interaccion agonistica con e oponente. Un
estudio sobre las interacciones entre colonos juveniles de Anolis aeneus en condiciones
naturales sugirié que los individuos menores eran capaces de evitar encuentros con
individuos mayores con los cuales probablemente perderian la interaccién (STAMPS,
1994) aunque no se mostré que esta capacidad dependiese de las sefiales quimicas.

Los resultados de este capitulo muestran que los machos de L. monticola son
capaces de discriminar entre marcas quimicas procedentes de machos familiares y no
familiares. Adicionalmente, en ausencia de los emisores, la respuesta comportamental
depende del tamafio relativo de los machos conespecificos o del grado de solapamiento
espacia entre los individuos familiares. Estos resultados muestran que los machos de L.
monticola discriminan a menos entre clases de individuos, |o cual es compatible con la
posibilidad de reconocimiento individual. Gosling (1982, 1986) sugiri6 que €
reconocimiento individual esta combinado con la capacidad de aprender € estatus de
los individuos conespecificos a través de repetidos encuentros. En sistemas territoriales
y jerarquias de dominancia, € reconocimiento individual puede ayudar a reducir la
intensidad y la frecuencia de los encuentros agonisticos. Por |o tanto, la capacidad de
los machos de L. monticola para discriminar entre individuos vecinos y no vecinos
puede contribuir a reducir los costes de la agresion (MARLER y MOORE, 1988; 1989) y

puede jugar un papel importante en la organizacion de su sistema social.
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Respuesta de los machosresidentes frente a los excr ementos de otr os machos

En el presente experimento, la tasa total y la de extrusiones linguales no
dirigidas de los machos grandes a los excrementos de los machos no familiares fue mas
alta (aunque solo marginamente significativa) que a los excrementos de los machos
familiares. Estos resultados sugieren que al menos los machos grandes de L. monticola
también pueden discriminar entre olores procedentes de los excrementos de
conespecificos familiares y no familiares.

Este experimento sugiere que, ademas de las secreciones femorales, |os saurios
pueden también ser capaces de discriminar entre individuos familiares y no familiares a
partir de compuestos quimicos de los excrementos. Sin embargo, la informacién
procedente de los excrementos en este experimento podria ser incompleta. Asi, en una
situacion natural los excrementos podrian actuar conjuntamente con otros estimulos
quimicos o con el estimulo visual natural (LOPEZ ET AL., 1998) que es perturbado al usar
los algodones impregnados con |os excrementos. Posiblemente por una de estas razones
o por ambas las diferencias encontradas en este estudio no presentan una significacion
ata

Los resultados de este estudio y el anterior son compatibles con la teoria del
reconocimiento del “dear enemy” cuando los machos actian como residentes (JAEGER,
1981; QUALLS Y JAEGER, 1991). El estimulo quimico de los olores de los machos no
familiares podria provocar una mayor agresividad que el de los machos familiares. Tal
comportamiento puede minimizar la energia gastada en el comportamiento agresivo y
reducir la frecuencia de las interacciones entre vecinos. Otros estudios mostraron que

los machos territoriales de la iguana del desierto, Dipsosaurus dorsalis, rapidamente
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reaccionaron de forma agresiva hacia los machos no familiares, mientras que los
vecinos fueron ignorados (GLINSKI y KREKORIAN, 1985). Ademas, cuanto mayor erala
distancia entre dos machos, la probabilidad de despliegues agresivos mutuos aumenta y
la latencia disminuye (GLINSKI y KREKORIAN, 1985). Un estudio de campo con
individuos juveniles de Anolis aeneus demostro que los recién llegados eran atacados
mas répidamente que |0os que ya eran residentes (STAMPS, 1987).

En este experimento, la latencia hasta la primera extrusion lingual en respuesta
a estimulo control fue significativamente més larga que en respuesta a estimulo no
familiar y marginalmente mas larga que a estimulo familiar. Asi, cuando €l olor de un
conespecifico estaba presente, los machos empezaron con un comportamiento
exploratorio antes que en presencia del agua. Este comportamiento podria permitir alos
machos obtener informacion sobre otros individuos tan pronto como sea posible a partir
de sefiales quimicas. Por ggemplo, si un individuo esta en desventgja en cuanto alatalla
con respecto a donante de la sefial deberia retirarse del lugar rdpidamente para evitar
unaposible lesion.

Las diferencias significativas entre las dos categorias de talla en la tasa total de
extrusiones linguales en presencia del estimulo no familiar sugieren que la respuesta a
las sefiales quimicas puede depender de latalla absoluta (MATHISY SIMONS, 1994). Este
resultado concuerda con un estudio previo con L. monticola en el cual la talla absoluta
influyd en la investigacion quimiosensorial de los machos experimentales (LOPEZ ET
AL., 1998).

La tasa de extrusiones linguales dirigidas a los excrementos disminuyd con la
diferencia entre la talla de |os machos en presencia del estimulo familiar, pero no del no
familiar. A partir de estos resultados nos encontramos con dos mecanismos posibles a

través de los cuales la respuesta comportamental depende de latallarelativa. Un posible
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mecanismo es que los machos podrian usar informacién memorizada sobre la habilidad
competitiva de los individuos familiares a partir de la experiencia previa (GOSLING ET
AL., 1996b; JoHNSTON, 1993). Por otro lado, algunos estudios con ratones indican un
mecanismo alternativo en el cua los intrusos podrian estimar su habilidad competitiva
de formainnata si son mantenidos aislados y por o tanto, sin experiencia previa con los
competidores (GOSLING ET AL., 19963, b).

Los excrementos podrian ser usados para marcar las areas de campeo o los
territorios. Ademas, los excrementos de L. monticola actian como sefiales compuestas,
presentan una distribucién espacial agregada y estan situados en sitios determinados.
Esto puede conferir una ventga porque estas caracteristicas permiten que los
excrementos sean |localizados visua mente por |os conespecificos a una mayor distancia
gue s solo actuase la sefial quimica (LOPEZ ET AL., 1998). Teniendo en cuenta €l
conjunto de los resultados de este experimento y de un estudio previo, la cuestion que
surge es en que parte del area de campeo se encuentran los excrementos. La distribucion
espacial agregada de los excrementos (LOPEz ET AL., 1998) podria indicar que estan
localizados en €l borde, tal y como se ha comprobado en algunos mamiferos (JOHNSON,
1973; KRUUK ET AL., 1984; MILLS Yy GORMAN, 1987; ALLEN ET AL., 1999), o que los

machos marcarian més sus “core areas’ que €l resto del &rea de campeo.

Respuesta de los machos intrusos frente a los olor es de machos conespecificos

Los resultados de este experimento mostraron que la respuesta més fuerte (e.d.
una tasa mas alta de extrusiones linguales) fue dirigida al estimulo familiar. Este
resultado concuerda con otro estudio en e que los individuos de Podarcis hispanica,

que se introdujeron en un terrario que no era € suyo, emitieron un nUmero
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significativamente mayor de extrusiones linguales ante estimulos quimicos de
individuos familiares (FONT y DESFILIS, 2000). También se observd una respuesta mas
agresiva hacia los machos familiares por parte de los machos no residentes del topillo
Microtus pennsylvanicus (FERKIN, 1988). Sin embargo, como hemos visto en los
experimentos anteriores, |0s machos residentes de L. monticola mostraron una tasa de
extrusiones linguales mayor en presencia del estimulo no familiar (ARAGON ET AL.,
2000; en prensa). Muchos estudios en los que los individuos son residentes, replican la
relacion entre los costes y los beneficios que favorece la defensa territorial (Fox y
BAIRD, 1992). Sin embargo, son escasos |0s estudios que examinan la respuesta de los
individuos experimentales como intrusos frente a olores de conespecificos familiares y
no familiares residentes tal y como se ha realizado en el presente estudio. Nuestros
resultados sugieren que el balance entre los costes y |os beneficios podrian diferir entre
residentes e intrusos ya que los intrusos no tienen recursos que defender durante las
pruebas. Estos resultados apuntan la necesidad de nuevos estudios para examinar la
interaccion en la respuesta de individuos residentes e intrusos frente a conespecificos
familiaresy no familiares.

En e segundo periodo del experimento, € tiempo que los machos estuvieron
intentando escapar fue significativamente mayor en los terrarios de los machos no
familiares que en el de los familiares. Cuando un macho entra en un &rea desconociday
detecta € olor de un macho no familiar mediante sefiales quimicas, posiblemente
intentara escapar porque la probabilidad de éxito en un encuentro agonistico con €l
macho residente es baja. Si un individuo esta en desventgja con el emisor de la sefiad
deberia retirarse de esa area rapidamente para evitar una posible lesion. De igual
manera, cuando las salamandras terrestres (Plethodon cinereus) fueron colocadas en
sustratos desconocidos, la disminucion de la investigacion quimica (“ nose-tapping”) en

presencia de feromonas puede haber sido €l resultado del correspondiente incremento
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de la cantidad de tiempo empleado en escaparse (TRISTRAM, 1977).

El hecho de que tanto la tasa total de extrusiones linguales como la tasa de
movimiento decrecieron con €l tiempo, indica que e comportamiento exploratorio de
los machos fue mayor durante los primeros diez minutos aproximadamente, tiempo que
probablemente es suficiente para que los individuos obtengan una parte importante de la
informacion a través de las sefiales quimicas. Se obtuvieron resultados similares con €l
edizon ocelado, Chalcides ocellatus, cuya respuesta exploratoria en un terrario
desconocido se estabilizd alos diez minutos (GRAVESY HALPERN, 1990).

Ademas, el hecho de que hubiese diferencias significativas entre las condiciones
en las extrusiones emitidas a las rocas, pero no a suelo, sugiere que los individuos
obtuvieron la informacién quimica a partir de los excrementos y/o las secreciones
femorales. Los excrementos de L. monticola son depositados en las rocas en sitios
especificos (g. posiciones relativas elevadas en las rocas) (LOPEZ ET AL., 1998), y las
observaciones de campo sugieren gque los machos también depositan las secreciones
femorales en las rocas tal y como lo hacen otras especies (ALBERTS, 1989). Una
evidencia indirecta la encontramos en el caso de especies de |os géneros Aporosaurus y
Tacydromus que viven en dunas o en la hierba respectivamente y cuyos poros femorales
estén reducidos. Sin embargo, estos poros femorales estén presentes en especies muy
proximas en ambos géneros'y gque viven en un sustrato solido (SounD y VEITH, 2000).

El hecho de que la respuesta al estimulo no familiar dependa de la talla relativa
corrobora la existencia de un mecanismo através del cual los machos podrian estimar la
habilidad competitiva relativa de forma innata sin una experiencia previa con los
competidores (GOSLING ET AL., 19963, b). Sin embargo, cuando el residente es un macho
familiar el factor determinante podria ser probablemente otro tal como el grado de
familiaridad (e.d. experiencia previa) entre los individuos, pudiendo depender entonces

del porcentaje de solapamiento entre sus areas de campeo. Por lo tanto, no podemos
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descartar €l otro mecanismo posible en el cua los machos podrian usar informacion
memorizada a partir de repetidos encuentros. Asi pues, podrian ocurrir ambos
mecani Smos.

Estos resultados sefialan la necesidad de nuevos estudios sobre el reconocimiento
individual quimiosensorial teniendo en cuenta el grado de solapamiento espacial y

temporal entre |os individuos en condiciones naturales.
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Capitulo 3.
EL PAPEL DE LA COLORACION INTRASEXUAL
DICROMATICA EN LAS RELACIONES SOCIALES Y

ESPACIALES

RESUMEN

En muchas especies los machos presentan una coloracién llamativa que puede
actuar en la competicion intrasexual. La hipotesis de sefializacion del estatus predice
que la coloracién actlia como una sefial que realza la habilidad para la lucha del macho
haciendo que su estatus sea fécilmente identificable. Asi, los machos jovenes
subordinados normalmente retrasan el desarrollo de la coloracién nupcial hasta una
estacion reproductora posterior y adoptan estrategias reproductoras alternativas. En los
machos maduros de la lagartija serrana encontramos dos tipos de coloracion, siendo los
machos verdes mayores y de mayor edad que los machos marrones. Se realizé un
trabajo de campo para estudiar el papel de la coloracion de los machos en las relaciones
espaciales y sociaes. Se examino el grado de solapamiento y €l niUmero de machos que
solapan con €l érea de campeo y €l “core area’ de las lagartijas. También se analizo €l
resultado de las interacciones sociales. Nuestros resultados muestran que, aungue €l
tamanio de las &reas de campeo no varie entre los machos de |os dos tipos de coloracion,
los machos verdes presentan un area més exclusiva. Ademés, los machos verdes
solaparon mas extensivamente con las &reas de paregjas potenciales, las cuales fueron
custodiadas mas intensamente por éstos. Por otro lado, los machos verdes, participaron

y ganaron en mas interacciones agonisticas |0 que sugiere que son mas competitivos.
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Estos resultados sugieren que la coloracion verde puede actuar como una sefial
de estatus alto determinando las relaciones sociales y espaciales o que podria contribuir

areducir la frecuencia e intensidad de |os encuentros agresivos.

INTRODUCION

Los machos de muchas especies presentan una coloracion [lamativa que puede
tener una funcién en la eleccion de pareja 0 en la competicién intrasexual (ROHWER y
EwALD, 1981; HARVEY y PARTRIDGE, 1982; BUTCHER y ROHWER, 1989). También los
saurios tienen vision en color y producen sefiales crométicas que actlan en un contexto
social principalmente en el cortgjo y en encuentros agresivos (revisado en COOPER y
GREENBERG, 1992). Sin embargo, en muchas especies los machos jévenes, aunque
sexualmente maduros, retrasan el desarrollo de la coloracion de cortgjo hasta la
siguiente estacion reproductora (MARTIN y FORSMAN, 1999). La hipétesis de la
sefidlizacion de estatus predice que estos colores actuarian como una sefia fiable que
realza la habilidad competitiva de los machos y hace que su estatus sea facilmente
identificable para otros individuos (ROHWER, 1982; WHITFIELD, 1987). Esto ha sido
sugerido en €l lacértido Lacerta agilis (OLsSON 19944, b) y en el iguanido Urosaurus
ornatus (THOMPSON Yy MOORE, 1991; ZUCKER, 1994). Cuando dos machos estan
envueltos en un encuentro agonistico, una sefial honesta de la habilidad para la luchava
a ser beneficiosa para ambos contrincantes porque cuando el resultado de unas
interacciones costosas es predecible estas pueden ser evitadas modificando €l propio
comportamiento, por gemplo mediante la huida antes de que la lucha tenga lugar
(PARKER, 1974; MAYNARD SMITH, 1982; ENQUIST y LEIMAR, 1983). Los machos

maduros pequefios de muchas especies adoptan estrategias alternativas diferentes a las
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de los machos grandes (gj. CARO Y BATESON, 1986; KoProOwsKI, 1993). Asi, los machos
jovenes no presentan una coloracién llamativa indicando su estatus de subordinado.
Estos machos pueden adoptar un comportamiento menos conspicuo y presentar una
estrategia de apareamiento furtiva actuando como satélites.

Por otro lado, en experimentos que estudiaron la modificacion del
comportamiento y sus consecuencias ecol égicas se ha encontrado que es més probable
que los individuos de estatus social alto defiendan sus areas de campeo frente a
residentes o extrafios que los individuos de estatus bajo (g. STAMPS y EASON, 1989).
Cuando se da un ato grado de solapamiento entre las éreas de campeo de los
conespecificos, esto deberia suponer un coste. Es decir, la disminucion de la
exclusividad del area de campeo deberia dar lugar a una disminucion de la tasa de
acumulacion de recursos (ver BROWN, 1982; SCHOENER, 1983 para model os tedricos, y
STAMPS, 1984 para una demostracion experimental). Sin embargo, las implicaciones de
las diferencias intrasexuales en la coloracion en las relaciones espaciales son bastante
desconocidas.

Lacerta monticola es una especie excelente para estudiar € papel de la
coloracion como sefial social ya que dentro de los machos sexua mente maduros de L.
monticola se pueden encontrar dos fases de coloracion diferente. Los machos pueden
presentar coloracion verde o marrén en toda la parte visible de su cuerpo, pero
particularmente en la region dorsal, que también presenta contornos irregulares de
manchas negras con una mayor densidad en los flancos (cf. PEREZ-MELLADO, 1997). En
contraste, la mayoria de las hembras son marrones, aunque unos pocos individuos
pueden mostrar un tono verde, pero mas claro en comparacion con e de los machos.
Los machos verdes tienden a ser mas grandes que los marrones (ver resultados) y de

mayor edad, sin embargo hay evidencias, basadas en |la actividad espermatogénica, de
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gue hay machos marrones son sexualmente maduros (ELVIRA y VIGAL, 1985), como asi
lo apoya también el comportamiento de cortejo y los intentos de copula (ver resultados).
Si los machos pueden sefializar su habilidad parala lucha a través de la coloracion, este
seria un mecanismo ventajoso para reducir la frecuencia de los encuentros agresivos

En este capitulo se estudia el papel de la coloracion dicromatica en las relaciones
sociales y espaciales entre los individuos de L. monticola. Se determiné el area de
campeo, €l “core ared’ y el grado de solapamiento entre las éreas de los machos
marrones y verdes y hembras para estudiar la exclusividad en el uso del espacio de los
machos frente a otros machos y su potencial de acceso a parejas potenciales. También
se tomaron datos de los encuentros agonisticos entre machos y de las interacciones
sexuales entre machos y hembras. De esta forma, se aborda un marco genera de la
organizacién social que incluye elementos de la ecologia'y € comportamiento lo que
puede ser esencial para entender |a socioecologia de los saurios.

Bajo la asuncidn de que los machos verdes presentan una mejor habilidad parala
lucha (los machos verdes son de mayor tamafio que los marrones), se esperaria que
ganasen un mayor nimero de interacciones agonisticas, particularmente si la coloracién
verde realza la talla del rival. Se predice que s la coloracion de los machos esta
involucrada en la sefializaciéon de estatus, 1os machos verdes presentardn un estatus
social mas alto. Los individuos con un estatus alto deberian tener un area més exclusiva
También los machos verdes deberian tener un mayor solapamiento con las areas de las

hembrasy por o tanto un mayor acceso alas parejas potenciales.

MATERIAL Y METODOS
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El trabajo de campo para este estudio se realizo en los meses de Mayo y Junio de
1998 en el Alto del Telégrafo. Se delimit6 una parcela de 0.2 ha (50 X 40) la cual fue
dividida en 20 cuadrantes de 100 m? cada una formando una cuadricula. El tamafio de
esta parcela nos permitié diferenciar entre residentes y transelntes supervisando la
actividad de las lagartijas mas exhaustivamente (Rosk, 1982). Se capturaron en total 58

machos y 44 hembras (Mayo, Junio y Julio) con un lazo corredizo de hilo, se pesaron

con una pesola (machos: X +SE=82 + 0.2 g, rango = 5.7-10.0 g; hembras. 7.9 + 0.2
g, rango = 6.5-9.5 g) y se midio lalongitud de la cabeza ala cloaca (LCC) con unaregla
(machos: 70.0 + 0.7 mm, rango = 61-79 mm; hembras: 72.3 + 0.9 mm, rango = 67-81
mm). La madurez sexual de los individuos se estimé a partir de la LCC y soOlo se
marcaron los individuos maduros (LCC > 61 mm para los machosy > 67 mm para las
hembras; Elviray Vigal, 1985). Las lagartijas fueron sexadas mediante la extraccion de
los hemipenes cuando estaban presentes. Cada macho se asigné facilmente a la
categoria de “verde” o “marron”. Las lagartijas fueron marcadas individualmente con
marcas de pintura acrilica en el dorso y posteriormente fueron soltadas en €l lugar de
captura en menos de cinco minutos. Estas marcas tenian aproximadamente un diametro
de 5 mm para evitar que fuesen demasiado vistosas y no parecié afectar a
comportamiento de los individuos (ver también SIMON y BISSINGER, 1981). Las
lagartijas se remarcaron cuando fue necesario y siempre antes de que las marcas
desapareciesen. Durante los censos, se usaron prismaticos para observar a los
individuos a distancia. Durante la primera semana de junio de 1999 se tomaron datos
adicionales para estudiar si se dan cambios de coloracién cuando las lagartijas crecen y

para completar las observaciones de las interacciones sociales de 1998.
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Tamario del area de campeo

Con € fin de determinar las areas de campeo de las lagartijas, se tomo notade la
posicion de cada individuo capturado o localizado con respecto a las marcas de la
parcela en un sistema de coordenadas. Los censos se realizaron cada dia, siempre que
las condiciones atmosféricas permitiesen la actividad de las lagartijas, desde las 0800
hasta las 1600 h (hora solar). Para maximizar laindependencia de los datos el intervalo
de tiempo entre las localizaciones fue de una hora como minimo. Durante |0s censos, se
realizaron series de transectos paralelos pero no contiguos seleccionados al azar y la
parcela fue cubierta totalmente varias veces cada dia. El &rea de campeo de cada
individuo fue definido por e poligono convexo que rodea los puntos en e mapa (Rose
1982; CHRISTIAN Y WALDSCHMIDT, 1984), que ha sido ampliamente utilizado como un
método adecuado para medir el tamafio de las &reas de campeo (ROsSE, 1982). Se
incluyé un area de 100 m? en el borde de la parcela para obtener informacién sobre
aquellos individuos con parte del area de campeo fuera ésta, reduciendo de esta manera
un posible sesgo de debido al efecto borde. Se utilizo el programa Ranges V (LARKIN Y
HALKIN, 1994) para determinar €l tamafio de las areas y el grado de solapamiento entre
losindividuos.

Un estudio previo con la misma poblacién mostré que aproximadamente diez
localizaciones para los machos y seis para las hembras describen el 80% del area de
campeo estimada con todas las localizaciones, y se consideré este como € numero
minimo de localizaciones necesario para representar adecuadamente el tamafio del area
de campeo en esta poblacién (MARTIN y SALVADOR, 1997). Asi, en este trabgjo, se

utilizaron solo las areas de campeo que cumplieron estos requisitos (nimero de

localizaciones; machos: X + SE =13.2 + 1.9, rango = 10-54, n = 28; hembras. 7.5 +
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1.1, rango = 6-28 n = 24). Ademas, los individuos con menos de tres localizaciones en
dias diferentes se consideraron transedntes.

Para decidir €l porcentaje de localizaciones que mejor definen €l “core area’ de
un &rea de campeo, se examinaron las gréficas de utilizacion (FORD y KRUMME, 1979).
Estas gréficas representan la media y € error estandar del tamafio de las areas en
funcion del porcentgje de las localizaciones que excluyen a resto mas externo respecto
del centro del &rea. Los centros de las areas de campeo fueron determinados con €l
“kernel fix estimator” incluido en el programa RANGES V, que es equivalente al
“Gaussian Kernel estimator” (WORTON, 1989) y es més robusto que la simple media
aritmética. De esta manera, la varianza en el tamafio del area de campeo tiende a ser
minima en e porcentgje de localizaciones que excluye la mayoria de la actividad
excursiva y, por otro lado, la discontinuidad de la pendiente de la gréfica es un
indicador de cuantas localizaciones constituyen el “core area’ volviéndose mas suave
cuando solo permanecen las localizaciones del “core area” (KENWARD y HODDER,
1996). Los resultados mostraron que las varianzas del tamafio de las areas a intervalos
del 10% fueron significativamente heterogéneas en machos (F nax = 13057.06, P <
0.0001) y hembras (F max = 12967.13, P < 0.0001). Las gréficas de utilizacion tanto de
los machos como de las hembras mostraron que la varianza en el éarea tiende a ser
minima con el 60% de las localizaciones (Fig. 3.1), siendo no homogénea a compararla
con @ é&rea total (machos: F nax = 81.22, P < 0.0001; hembras. F 1 = 38.95, P <
0.0001). Por lo tanto, se defini6 operativamente €l “core area” a area con el 60% de las

localizaciones paralos andlisis posteriores.
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Figura 3.1 - Gréafica de utilizacion de los machos (superior) y hembras (inferior) de L.
monticola mostrando la media y €l error estandar del tamafio del area en funcion del
porcentagje de localizaciones que excluyen €l resto de las localizaciones mas alejadas del

centro del area
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Solapamiento entre areas de campeo y “ core areas’

Se determind el grado de solapamiento entre individuos como el porcentaje del
area de campeo o del “core area’ de cada macho que solapaba con sus vecinos. Con €l
objeto de examinar si €l grado de solapamiento con vecinos del mismo sexo varia entre
machos verdes y marrones, se utilizaron ANOVAs de una via comparando las
diferencias entre el porcentaje medio de solapamiento en las areas (&reas de campeo o
“core areas’) pertenecientes alos machos verdes o marrones.

Para estimar € acceso a pargjas potenciaes, se usaron ANOVASs de una via
examinando la variacion en el porcentagje medio de érea solapada por los machos verdes
y marrones con el area de campeo de cada hembra. Se llevd a cabo e mismo
procedimiento para comparar € niumero de machos verdes y marrones que solaparon
con el area de campeo de cada hembra. Los niveles de confianza para cada conjunto de
tests fueron calculados utilizando el gjuste secuencial de Bonferroni propuesto por RICE

(1995) para comparaciones multiples (CHANDLER, 1995).

Exclusividad del area

Se predice que las “core areas’ de los machos verdes deberian ser més
exclusivas con respecto a sus correspondientes éreas de campeo totales que las de los
machos marrones y las hembras. Se examind indirectamente la exclusividad del “core
area’ relativa a area de campeo verificando e porcentaje medio de solapamiento con
las areas de los individuos del mismo sexo. El andlisis de los datos se realizo utilizando

ANOVAs de unavia.
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Actividad excursiva

Las lagartijas con una bagja densidad de localizaciones fuera del “core area’
mostrarian una disminucién en el uso de ese espacio, 10 que denota una actividad
excursiva mas alla del centro del érea de campeo. Ademas, la discontinuidad de la
pendiente de la gréfica de utilizacién podria corroborar los resultados. Se comparé la
densidad de localizaciones del “core area’” (nUmero de localizaciones / tamario del “core
area’) con la densidad en € érea del borde ((n° total de localizaciones — n° de
localizaciones del “core area’) / (tamafio del érea total — tamafio del “core area’)). Las
diferencias entre la densidad del &rea del borde y el “core area” de los machos y las
hembras se analizaron usando tests de Wilcoxon, y las diferencias entre la densidad del
area del borde de los machos y las hembras se analizaron con € test de la U de Mann-

Whitney (SIEGEL y CASTELLAN, 1988).

I nter acciones agonisticas

Cuando se redlizaban los transectos, se anotaron las interacciones agonisticas
entre machos (persecuciones y luchas) y se identificaron los individuos que participaron
en ellas siempre que fue posible. Las persecuciones fueron definidas como aquellas
interacciones entre dos machos en las que un individuo corri6 répidamente hacia el otro
con un despliegue agresivo provocando la huida del otro sin que se diese contacto
fisico, o tocando ligeramente los flancos del oponente. En cada caso, se consideré como
ganador a perseguidor, y como perdedor a perseguido y expulsado. Las luchas

(atagues con contacto fisico) fueron observadas raramente. Se comparé el nimero total
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de interacciones agonisticas y el nimero de interacciones ganadas y perdidas por cada
categoria de macho con lo esperado por una distribucion binomial asumiendo que las
frecuencias eran equiprobables para cada categoria de macho. Para verificar el efecto de
la residencia o la familiaridad con el hébitat en e resultado de las interacciones
agonisticas (STAMPS, 1987; 1994), se midieron las distancias entre la localizacion del
encuentro agresivo y €l centro de Kernel del érea de campeo de cada macho. Para evitar
un posible sesgo debido a efecto borde, se excluyeron aquellos individuos cuyo centro
del drea de campeo estaba mas cerca del limite de la parcela que del lugar de la
interaccion. Se utilizo un test de la U de Mann-Whitney (SIEGEL y CASTELLAN, 1988)
para examinar las diferencias entre los machos que ganaron y perdieron las
interacciones. Se predice que los machos que ganaron las interacciones deberian estar

mas cerca del centro de su area de campeo que los que perdieron.

Interaccionesinter sexualesy custodia de hembras

Las interacciones intersexuales se definieron como las interacciones entre
machos y hembras en las que el macho se aproximo lentamente ala hembray comenzé
a proyectar la lengua hacia su cola o a sustrato de alrededor. Posteriormente, el macho
agarra 'y sacude la cola de la hembra con un suave mordisco cercadelacloaca, y s la
hembra esta receptiva se produce la copula. Para comparar el nimero de interacciones
con las hembras por parte de los machos verdes y marrones se utilizé €l test de la
binomial de dos colas asumiendo frecuencias equiprobables para cada categoria de
macho (SIEGEL y CASTELLAN, 1988). Ademas se anotd cuando |os machos fueron vistos
cerca de una hembra (a menos de 0.1 m y durante més de un minuto) lo que fue
considerado operativamente como comportamiento de custodia de la hembra (*mate

guarding”) (OLSSON y SHINE, 1998).
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RESULTADOS

Resultados generales

La proporcién de sexos que se encontrod en la parcela de estudio no difirié de lo
esperado para una distribucion 1:1 asumiendo frecuencias equiprobables en cada sexo
(58 machos vs 44 hembras; x% = 1.92, gl = 1, P = 0.16). Tampoco hubo diferencias en la
proporcién de |as categorias de machos (30 verdes vs. 28 marrones; x> = 0.06, gl = 1, P
= 0.79), ni tampoco a considerar solamente aquellos machos con € é&rea bien
representada (e.d. residentes; 16 verdes vs. 12 marrones; x° = 0.57, gl = 1, P =0.44).

Aunque los rangos de la LCC de ambas categorias de machos solaparon (Fig.
3.2), los machos verdes tuvieron un promedio significativamente mas alto en cuanto a
LCC (i + SE = 73 + 1 mm, rango = 67-78 mm; N = 30) que los machos marrones (67
+ 1 mm, rango = 61-79, N = 28; ANOVA de unavia F 155 = 29.67, P < 0.0001). Este
resultado es similar considerando solo los individuos con € area representada
adecuadamente (F 126 = 29.70, P < 0.0001).

En el periodo reproductor del afio siguiente, se volvieron a capturar 14 machos
marcados el ano anterior. De estos machos recapturados, todos los individuos asignados
como machos verdes en 1998 permanecieron verdes en 1999 y todos los individuos
asignados como machos marrones en 1998 habian pasado a presentar una coloracién

verde en 1999.
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Figura 3.2 - Distribucién de la frecuencia de tamafios (longitud de la cabeza a la

cloaca) de los machos marronesy verdes de L. monticola capturados en el campo.
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Areas de campeo

El &rea de campeo de los machos fue significativamente mayor que el de las
hembras (Mann-Whitney U test: Z = 3.80, P = 0.00014), pero no hubo diferencias
significativas entre el tamafio de las &reas de campeo de los machos verdes y los
marrones (Z = 0.88, P = 0.37) (Fig. 3.38). De forma similar, € tamafio del “core area’
de los machos fue significativamente mayor que € de las hembras (Z = 3.59, P =
0.0003), pero no hubo diferencias significativas entre los machos verdes y marrones (Z
= 0.27, P = 0.78) (Fig. 3.3a). No se encontré una correlacion significativa entre €l
tamano del area de campeo y la LCC de cada hembra (correlacion de rangos de
Spearman: N = 24, r = 0.18, P = 0.39) ni tampoco en el caso de los machos (N = 28, rs
=0.32, P = 0.41). Este resultado fue similar en los machos verdes (N = 16, rs = 0.14, P

=0.58) y marrones (N = 12, rs=-0.01, P = 0.98).

Solapamiento del area decampeoy del “corearea” entre machos

El porcentaje medio de solapamiento por parte de los machos vecinos fue
significativamente més alto en las &reas de campeo pertenecientes a los machos
marrones que en las areas de campeo pertenecientes a los machos verdes (ANOVA de
una via F 12 = 10.96, P = 0.0027; Fig. 3.3b). De forma similar, el grado de
solapamiento fue significativamente mayor en las “core areas’ pertenecientes a los
machos marrones que en las pertenecientes a los machos verdes (ANOVA unifactorial:

F 126=4.81, P = 0.037).
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campeo y “core areas’ de las hembras y de los machos verdes y marrones de L.
monticola.

Solapamiento del &rea de campeo entre machosy hembras

El porcentgje medio de solapamiento con las &reas de campeo de las hembras
por parte de los machos verdes (Y + SE = 53.4 + 4.8 %) fue significativamente mayor

que €l porcentaje de solapamiento por parte de los machos marrones (Y +SE=417+

5.6 %; ANOVA de una via de medidas repetidas. F ;3= 6.95, P = 0.014). Ademas, €l
nimero de machos verdes que solaparon con cada hembra (Y + SE =5.9 + 0.5) fue

significativamente mayor que € ndmero de machos marrones (Y + SE =42 + 0.4

ANOVA de unavia de medidas repetidas: F 1 23= 8.34, P = 0.008).

Exclusividad del area

El porcentaje medio de solapamiento con el area de campeo de los machos
verdes por parte de los machos vecinos fue significativamente més alto que con su
correspondiente “core area” (ANOVA de una via de medidas repetidas: F 115 = 6.96, P
= 0.018; Fig. 3.3b), mientras que no hubo diferencias significativas en €l caso de los
machos marrones (F 111 = 2.66, P = 0.13). Tampoco hubo diferencias significativas en
el grado de solapamiento entre hembras al comparar las areas de campeo con sus

correspondientes “core areas’ (F 123=0.81, P =0.37).

Actividad excursiva

En los machos, la densidad de localizaciones fue significativamente mas alta en
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el “core area’ (1.14 + 0.33 locaizacionesm?) que en el &rea del borde (0.11 + 0.26
localizaciones/m?; test de Wilcoxon: Z = 4.6, P < 0.0001). Este resultado fue similar en
las hembras (“core ared’: 2.92 + 0.67 localizaci ones/m? &rea borde: 0.23 + 0.05
localizaciones/m?; Z = 4.28, P < 0.0001). Comparando la densidad en el &rea borde
entre los sexos, ésta fue significativamente més alta en hembras que en machos (test de
la U de Mann-Whitney: Z = 2.14, P = 0.03). En concordancia con estos resultados, en
los machos, |a pendiente de la gréfica de utilizacién es mas abrupta con las areas borde

gue en el caso de las hembras (Fig. 3.1).

I nter acciones agonisticas

El nimero de machos verdes que participaron en interacciones con otros machos
en e campo fue significativamente mayor que e ndmero de machos marrones (37
verdes vs. 21 marrones; test Binomial de dos colas: P < 0.05). En once ocasiones los
dos machos que participaron en las interacciones agonisticas fueron ambos verdes, en
guince ocasiones uno eraverdey el otro marrén, y solo en tres ocasiones ambos machos
fueron marrones. Considerando solo las interacciones entre un macho verde y otro
marron, el nimero de machos verdes perseguidores (ganadores) fue significativamente
mayor que € nimero de machos marrones (12 verdes vs. 3 marrones; test Binomial de
dos colas, P = 0.035).

La distancia desde €l lugar de la interaccién hasta el centro del &rea de campeo
fue menor en los ganadores que en los perdedores (test de la U de Mann-Whitney:
ganadores = 17, perdedores = 9, Z = -1.86, P = 0.06; Fig. 3.4). Ademés, la varianza de
la distancia fue significativamente menor en los ganadores que en los perdedores (F max

= 7.53, P = 0.0004).
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en |as interacciones agonisticas.
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Interaccionesinter sexualesy custodia de hembras

Se observaron 16 copulas o intentos de copula; siendo € numero de machos
verdes que fueron vistos interaccionando con hembras marginamente mayor que el
nimero de machos marrones (12 verdes vs. 4 marrones; test Binomia de dos colas, P =
0.07). Sin embargo, los resultados sugieren que los machos verdes y marrones podrian
no tener el mismo éxito en la obtencion de parejas porque de las seis copulas con éxito
(aguellas con introduccién del hemipene y con una duracion suficiente que
presumiblemente permite la eyaculacién), cinco fueron realizadas por machos verdes 'y
solo una por un macho marron. Aunque esta diferencia no fue significativa (test
Binomial de dos colas, P = 0.22). Por otro lado, e numero de machos verdes
observados custodiando a las hembras fue significativamente mayor que € nimero de

machos marrones (16 verdes vs. 4 marrones; test Binomial de dos colas, P = 0.011).

DISCUSION

Los resultados de la diferencia de tamafio entre ambas categorias de machos
junto con los resultados del cambio de coloracion indican que los machos de L.
monticola presentan dos fases de coloracién alo largo de su ontogenia. Estos resultados
concuerdan con los obtenidos en un estudio de campo con los machos del lacértido
Psammodromus algirus (Diaz, 1993). De esta manera, los machos marrones de L.
monticola de madurez sexual reciente adoptan cuando crecen una coloracion verde que

ya es permanente en |os siguientes periodos reproductores.
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Solapamiento y defensa del &rea de campeo

No se encontraron diferencias en las éreas de campeo y las “core areas’ de los
machos verdes y marrones, sin embargo, |os resultados del grado de solapamiento en €l
area de campeo y €l “core ared’ mostraron que los machos verdes tienen areas méas
exclusivas que los machos marrones. Estos resultados sugieren que la coloracion en esta
especie puede actuar como una sefid social jugando un papel importante en las
relaciones espaciales. La coloracion puede jugar un papel importante a larga distancia
ya que € tamafio podria ser dificil de estimar con precisién a distancia (MARTIN y
FORSMAN, 1999). El lagarto &gil, L. agilis, es bastante sensible a color de la region
amarillo-verde, 1o que corresponde a la coloracion de su cuerpo (SWIEZAWSKA, 1949),
por lo tanto esta sensibilidad puede también ocurrir en otras especies de lacértidos. Asi,
los machos grandes verdes pueden ser facilmente percibidos en la distancia y serian
capaces de expulsar a sus competidores evitando un encuentro agonistico
potencialmente costoso para ambos competidores (MARTIN y FORSMAN, 1999). Ademés,
la habilidad para reconocer machos verdes puede permitir a los machos marrones
(competitivamente inferiores) retirarse antes de ser localizados (COOPER y VITT, 1987).
De forma similar, las “insignias’ dorsales de los machos de Urosaurus ornatus pueden
actuar sefialando su estatus a larga distancia (ZUCKER, 1994).

Por otro lado, las “core areas’ de los machos verdes son mas exclusivas en
relacion con las areas totales, mientras que esta diferencia no se encontrd en €l caso de
los machos marrones ni en las hembras. Estos resultados junto con los del solapamiento
del area de campeo y € “core area” sugieren que los machos verdes compiten por los
recursos (alimento, refugios, pargjas) excluyendo competidores potenciales de su area

mas utilizada (donde la densidad de localizaciones es més alta). Siendo € grado de
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solapamiento més bajo en €l area de alta densidad donde la probabilidad de acceder a
los recursos es mayor. Por otro lado, la densidad de localizaciones de los machos en el
area borde es menor que la de las hembras sugiriendo una actividad excursiva
esporédica que podria permitir a los machos incrementar su éxito reproductor a
interaccionar con hembras adicionales.

El grado de solapamiento por parte de los machos verdes en las éreas de campeo
de las hembras fue mas alto que con los machos marrones. Ademéas el nimero de
machos verdes que solaparon con cada hembra fue mayor que el de machos marrones.
En los saurios las hembras generalmente se aparean con los machos cuyo territorio
solapa con el suyo (STAMPS, 1983), y es bastante probable que los machos que solapan

con hembras mas extensivamente también se apareen con ellas mas frecuentemente.

I nter acciones sociales

De todas las interacciones agonisticas solo dos fueron luchas y € resto fueron
persecuciones sin contacto fisico. Estudios previos han mostrado que las interacciones
costosas tales como las luchas ocurren cuando se da una bagja asimetria entre los dos
oponentes respecto a su habilidad competitiva (MAYNARD SMITH, 1982; HUNTINGFORD
y TURNER, 1987; STAMPS y KRISHNAN, 1994a). En un estudio de campo con Anolis
aeneus se demostrd que las diadas en las que se daban luchas durante el periodo de
colonizacion daban lugar a éreas de campeo que no solapaban (STAMPS y KRISHNAN,
1997) y raramente derivaban en interacciones posteriores, mientras que aguellas que
habian comenzado con persecuciones daban lugar a muchas interacciones
posteriormente (STAMPS y KRISHNAN, 1998). En este estudio las observaciones

provienen de una poblacion natural donde las relaciones espaciales y sociales eran
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presumiblemente estables y previamente establecidas y, por |o tanto, luchas adicionales
entre la misma pareja de machos deberian ser en la mayoria de |os casos innecesarias y
costosas.

Los resultados de las interacciones agonisticas entre machos indican que los
machos verdes estdn mejor capacitados para la lucha que los machos marrones, 1o que
puede afectar a las relaciones espaciales. Otros estudios con saurios mostraron gue los
encuentros con un claro ganador y perdedor establecian relaciones de dominante-
subordinado que eran raramente reversible posteriormente (STAMPS y KRISHNAN,
1994b). Ademés, los machos verdes participaron en mas interacciones agonisticas que
los marrones. Las observaciones del comportamiento en el campo de los juveniles de A.
aeneus revelaron que aquellos individuos envueltos en luchas durante e periodo de
colonizacion tenian més posibilidades de adquirir un estatus social alto y un area més
exclusiva al final del periodo de colonizacion que los machos que no intervinieron en
luchas (STAMPS y KRISHNAN, 1994b). Se puede aplicar una explicacién similar en L.
monticola sugiriendo que las persecuciones pueden actuar para mantener (no solo
durante la colonizacién) un estatus social altoy un &reaexclusiva.

El andlisis de las distancias entre € lugar de las persecuciones y €l centro de
Kernel del érea de campeo mostraron gque existe una tendencia a ganar |as interacciones
cuando los machos estan cerca del centro de su area de campeo, sin embargo también
influirian en el resultado de las interacciones otros factores tales como el estatus social
y la habilidad competitiva. De hecho, la variabilidad de estas distancias fue mayor en
los perdedores que en los ganadores. El efecto de la residencia podria ser importante
para ganar las interacciones mientras que las interacciones perdidas no estaban influidas
solamente por la distancia sino también por €l estatus social. Asi, la variabilidad en las

interacciones perdidas reflgjan que cuando un macho pierde una interaccion, puede ser
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porque esta lgjos del centro de su area de campeo independientemente del estatus social
0 porgue estaba cerca del centro de su &rea de campeo pero era un macho subordinado.
Esto tiene sentido ya que el nimero de machos verdes ganadores fue mayor que €l
nimero de machos marrones. Un sistema similar de territorialidad estructurada en la
dominancia también ha sido encontrado en peces (RUBESTEIN, 1981; FERNO, 1987),
algunas aves (GIBSON, 1992) y otros saurios (STAMPS, 1978; 1983).

En conjunto, los resultados de este estudio demuestran que los machos verdes
presentan un estatus social més alto y una mayor habilidad competitiva. La coloracion
brillante que sefiala la habilidad para la lucha de forma fiable deberia ser costosa para
ser evolutivamente estable tal y como se demostrd con otros lacértidos (OLSSON, 19943,
b; MARTIN y FORSMAN, 1999). Los machos grandes de Lacerta agilis presentan en los
flancos un area més grande de coloracion verde brillante que los machos pequefios de
madurez reciente, los cuales invierten menos energia en la produccién de este tipo de
pigmentos y en la participacion de interacciones costosas. Seria demasiado costoso para
los machos pequefios invertir la misma cantidad de energia y nutrientes en la coloracion
y en las interacciones agonisticas que para los machos grandes ya que los primeros
también tienen que invertir energia en e crecimiento somatico (OLSSON, 1994b). Los
machos marrones de L. monticola son mas pequefios y participan en menos
interacciones costosas, por lo tanto, es muy probable que se de la misma situacion en
esta especie previniendo en los machos pequefios maduros el desarrollo de sefales
deshonestas.

Los resultados de las interacciones agonisticas de este y otros estudios previos
sugieren que los machos verdes lucharon entre ellos para establecer un sistema de
jerarquias de dominancia, porque tiene una clara relacién con el éxito reproductor

(MARTIN Yy SALVADOR, 1993a). Sin embargo, el nimero de interacciones agonisticas
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entre machos verdes y marrones también fue alto, o que sugiere una intensa
competicion entre ellos para acceder a las hembras. Normalmente estas interacciones
eran iniciadas por los machos verdes que persiguieron a los marrones. Por otro lado, €l
nimero de machos verdes que fueron vistos interaccionando con hembras fue mayor,
aunque solo marginalmente significativo, que e nimero de machos marrones, 1o que
sugiere que, aungue los machos marrones también son sexualmente maduros, los
machos verdes tienen un acceso mayor a las hembras. En otro estudio, también los
machos de Psammodromus algirus con mayor area de coloracion naranja en la cabeza
fueron observados realizando mas cortejos que |os machos que tenian un érea menor de
coloraciéon naranja (Diaz, 1993). Ademés, € numero de machos verdes que fueron
observados custodiando a las hembras fue significativamente mayor que el nimero de
machos marrones. Aungue son necesarios nuevos estudios que analicen el resultado de
las interacciones entre machos y hembras, los resultados sefidlan que los machos
marrones subordinados podrian usar estrategias reproductoras alternativas tal y como ha
sido sugerido en aves (LYON y MONTGOMERIE, 1986) y otros saurios (OLSSON, 1994a;
BAIRD y TIMANUS, 1998; MARTIN y FORSMAN, 1999). Las copulas furtivas redizadas
por fenotipos de individuos jovenes o subordinados son tipicamente una alternativa
ontogénica a la de custodiar a las hembras. Sin embargo, los resultados de este y otros
estudios sugieren que la oportunidad de copulas exitosas por los machos marrones
puede ser menor incluso en ausencia de los machos verdes ya que las hembras pueden
rechazar los intentos de cOpula por parte de los machos subordinados. Los machos
marrones solo tendrian éxito consiguiendo copulas forzadas si fuesen capaces de anular
la resistencia de la hembra (MARTIN y SALVADOR, 1993a; ver también COOPER Y VITT,

1987; MARTIN y FORSMAN, 1999 para otros saurios).



Capitulo 4.
ESTRATEGIA ESPACIAL Y TEMPORAL EN FUNCION

DE LA HABILIDAD COMPETITIVA

RESUMEN

En condiciones ambientales favorables los saurios no siempre estan activos
debido a que la actividad no solo supone un beneficio sino también un coste. El balance
entre los costes y 1os beneficios deberia cambiar en funcién de la habilidad competitiva o
el estatus social de los machos. Se examind en el campo la estrategia espacial y temporal
de los machos machos maduros. Los machos verdes, que son de mayor tamafio,
presentan un grado de solapamiento temporal mayor con las hembras y machos vecinos.
Ademas los machos verdes tienen niveles de actividades conspicuas (moviéndose en
espacios abiertos) méas altos, actividades que son mas costosas y arriesgadas, pero que
maximizan el éxito reproductor. Por otro lado, los machos verdes presentan un tamafio
del area de campeo, grado de solapamiento y nimero de vecinos mayor por la mafiana
gue por latarde. Estos resultados sugieren que los machos verdes acceden a los recursos
en un periodo diario méas corto lo que les permite reducir los costes derivados de
actividades conspicuas. Sin embargo, en los machos marrones no se encontraron
diferencias entre la mafiana y la tarde. Esto sugirie que los machos marrones reducen los
costes de los encuentros agonisticos evitando el solapamiento espacial y temporal con
otros machos y realizando menos actividades conspicuas y teniendo que acceder a los
recursos de una manera oportunista. Las estrategias alternativas pueden jugar un papel

importante en las relaciones espaciales y podrian ayudar a estabilizar €l sistema social.

-90 -



Discriminacion de familiaresy no familiares

INTRODUCCION

Generamente se asume que la actividad de los saurios depende del ambiente
térmico, el fotoperiodo y las caracteristicas climéticas (SCHOENER, 1970; PORTER Yy
TRACY, 1983; BEUCHAT, 1989; LABRA y ROSENMANN, 1992). Asi, se asume que los
saurios deberian estar activos siempre gue las condiciones son favorables (PORTER ET AL.,
1973), lo que les proporcionaria beneficios directos tales como la termorregulacion,
alimentaciéon y apareamiento (HUey, 1982) y beneficios indirectos como la defensa
territorial y el establecimiento de relaciones sociales (ROsE, 1981). Sin embargo, existen
estudios que defienden que la actividad también puede suponer un coste para los saurios,
el cual podria ser reducido estando inactivo. La inactividad proporciona beneficios como
son la disminucion de la conspicuidad frente a los depredadores, una menor probabilidad
de encuentros agonisticos a minimizar el solapamiento tempora entre los vecinos, y la
conservacion de energia 'y agua (SIMON y MIDDENDORF, 1976; ROSE, 1981; ADOLPH Yy
PORTER, 1993; MARTIN y SALVADOR, 1995). Por lo tanto, en contraste con lo que se
apunto en los primeros estudios (PORTER ET AL., 1973; SIMON y MIDDENDORF, 1976), los
saurios no estan siempre activos cuando las condiciones térmicas son favorables. Los
patrones de actividad de un determinado individuo van a ser e resultado del balance
entre |os beneficios de la actividad versus lainactividad (MARTIN y LOPEZ, 20004).

Por otro lado, la mayoria de los estudios han analizado solo los patrones de
actividad diarios y estacionales (SIMON y MIDDENDORF, 1976; RoOsE, 1981; BEUCHAT,
1989; MARTIN Yy SALVADOR, 1995; MARTIN y LOPEZ, 2000a), |0 que puede explicar parte
de la estrategia adaptativa de los saurios. Asi, por emplo, los niveles de actividad de L.
monticola dependen de la hora del dia, pero los individuos subordinados disminuyen sus
niveles potenciales de actividad para disminuir el coste de las actividades sociaes

(MARTIN y LOPEZ, 20008). Sin embargo, queda por conocer como la hora del dia afecta
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las relaciones espaciales entre los vecinos del mismo sexo y del opuesto. El andlisis de la
variacion temporal en el uso del espacio y el solapamiento espacial entre las areas de
campeo a lo largo del dia puede ayudarnos a entender la estrategia adaptativa de los
saurios con una mayor precision. Se predice que la estrategia de actividad de los
individuos va a depender de su habilidad competitiva, ya que el balance entre los costesy
los beneficios deberia variar en funcion de su estatus social. Asi, los machos con un
estatus bajo deberian tender a evitar un solapamiento temporal con los machos vecinos,
mientras que los machos con un estatus alto podrian solapar temporalmente mas con
otros machos y hembras vecinas. Esta segregacion del tipo de actividad o espacio-
temporal entre machos seria un mecanismo ventajoso reducir la frecuencia de los
encuentros agresivos.

En este capitulo, se examina en € campo el solapamiento temporal de los
individuos con sus machos vecinos marrones y verdes (ver capitulo 3 para una
descripcioén de la coloracion). Ademas, se examinan las diferencias entre las actividades
conspicuas y no conspicuas bajo la asuncion de que la magnitud de los costes deberian
ser diferentes para cada individuo. De esta manera, a estudiar las diferencias entre
individuos activos se evita un posible efecto de confunsion entre la actividad y la
detectabilidad de los individuos. Por otro lado, se determind la variacion tempora a lo
largo del dia de las éreas de campeo y del grado de solapamiento entre las areas de los
machos verdes y marrones y de las hembras para estudiar la exclusividad de las éreas de
los machos frente a otros machos y su acceso a paregjas potenciales. Adicionalmente,
partiendo de los datos de 1998 se llevaron a cabo seguimientos focales de los machos
verdes y marrones y de las hembras en Junio del afio 2000 para estudiar los cambios en

los patrones de actividad locomotoraalo largo del diay entre esatciones.
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MATERIAL Y METODOS

M etodologia general

Con € fin de determinar las éreas de campeo de las lagartijas y su solapamiento
espacial y temporal, se tomd nota de la posicion de cada individuo en la parcela
previamente delimitada (ver capitulo 3 para méas detalles). Los censos se realizaron cada

dia durante Mayo y Junio de 1998, desde las 0800 hasta las 1800 h (hora solar).

Solapamiento temporal

Una vez determinadas | as relaciones espaciales entre los individuos se examiné la
variacion en el solapamiento temporal en dias entre los vecinos (aquellos cuyas areas de
campeo solapaban). Se utiliz6 un ANOVA de una via de medidas repetidas para
comparar el nimero medio de dias que coincidia cada macho con sus vecinos verdes y
marrones. Ademas, con el objeto de estimar e acceso de los machos a las parejas
potenciales se utiliz6 un ANOVA de una via de medidas repetidas para comparar €l
nimero de dias que cada hembra estaba activa simultdneamente con sus machos vecinos
verdes y marrones. Los individuos con ausencia de una o las dos categorias de machos

vecinos no fueron incluidos en el disefio de medidas repetidas.

Tiposde actividad

Cuando los individuos eran vistos se anot6 también el tipo de actividad. Cada

observacion de la actividad fue incluida en una de estas dos categorias; actividades
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conspicuas (AC) en las que los individuos estaban moviéndose (andando, cortejando,
cazando o participando en persecuciones) en espacios abierto como rocas, hierba o sobre
arbustos; las actividades no conspicuas (ANC) fueron aquellas realizadas a cubierto,
principalmente bajo arbustos (en reposo 0 moviéndose despacio).

Para examinar si los niveles de actividad variaban entre las categorias de la
coloracion de los machos (verdes y marrones) y el tipo de actividad, se realizd una
ANOVA de dos vias de medidas repetidas comparando las diferencias entre los niveles
de actividad (“between-subjects factor”) y, por otro lado, |as diferencias entre los niveles
de AC y ANC para cada macho (“within-subjects factor”). Las diferencias entre las
categorias de machos en |os tipos de actividad se estimaron a posteriori usando €l test de
Tukey de la diferencia significativa honesta (HSD). Se predice que los machos verdes
deberian emplear més tiempo en AC, que son mas costosas y arriesgadas, que |os machos
marrones. También se utiliz6 una ANOVA de una via de medidas repetidas para

comparar los nivelesde AC y ANC en las hembras.

Variacion temporal en €l tamafioy en el solapamiento de las &reas de campeo

Las estimaciones de las éreas de campeo se dividieron en dos periodos diarios,
por la manana (entre las 0800 y las 1300 h GMT) y por la tarde (entre las 1300 y las
1800 h GMT), para estimar si hay diferencias en los patrones del uso del espacio a lo
largo del dia. Se llevd a cabo e mismo esfuerzo de muestreo en ambos periodos. Los
individuos con menos de tres localizaciones en dias diferentes se consideraron
transelintes y no se incluyeron en el andlisis. Para examinar si € tamafio del &rea de
campeo variaba entre |os periodos de mafiana y tarde en los machos verdes y marrones 'y

en las hembras, se utilizo e test de Wilcoxon de muestras emparejadas.



Discriminacion de familiaresy no familiares

Se determin0 el grado de solapamiento entre los individuos residentes como €l
porcentgje del area de campeo de cada individuo solapada por sus vecinos. Se uso €l test
de Wilcoxon de muestras empargjadas para comparar entre los periodos de mafiana y
tarde el porcentaje medio de &rea solapada en el area de campeo de cada individuo por
los vecinos del mismo sexo y del opuesto. Se siguid € mismo procedimiento para

analizar el nimero de individuos que solaparon con cada area de campeo.

Tiempo empleado desplazandosey distanciarecorrida

Durante la primera semana de Junio del 2000 se realizaron observaciones focales
de los machos verdes y marrones y de las hembras. Se siguieron los individuos que se
iban encontrando al realizar transectos a azar. Dado €l gran tamafio del area cubierta
(més de 5 Km?), la ata densidad de lagartijas, y debido a que se evitaron las rutas
tomadas previamente, la probabilidad de tomar una muestra del mismo individuo fue
muy baja. Por lo tanto se tomaron las medidas como independientes. Cada lagartija fue
seguida durante cinco minutos a una distancia aproximada de 5 m para evitar molestarlas
y se usaron prisméticos cuando fue necesario. Se tomoO nota del tiempo empleado
desplazadndose y de la distancia maxima recorrida por cada individuo. Los seguimientos
fueron interrumpidos cuando la lagartija estaba fuera de la vista durante més de 30
segundos o e comportamiento estaba afectado por la presencia del observador. Los
machos verdes y marrones y las hembras maduras fueron facilmente identificables, sin
embargo los individuos fueron capturados al final de la observacion siempre que fue
posible para determinar el sexoy medir su LCC. El sexoy €l estatus reproductor de todos
los individuos capturados coincidié con el que se habia asignado a priori. Los datos

fueron tomados en dos periodos (mafiana y tarde) para examinar la variacion a lo largo
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del dia. Las observaciones del primer periodo fueron tomadas desde las 0900 hasta las
1100 h (hora solar) y las del segundo periodo desde las 1500 hasta las 1700 h (hora
solar). Se utilizaron ANOVAS de dos vias (SOKAL y ROHLF, 1995) para comparar el
tiempo empleado desplazandose y la distancia maxima recorrida entre los machos verdes,
machos marrones y hembras y entre ambos periodos. Las diferencias se evaluaron
usando €l test de Tukey de la diferencia significativa honesta (HSD) para un tamario de

muestra desigual.

RESULTADOS

Solapamiento temporal

Los machos tuvieron un solapamiento temporal significativamente mas alto con
los machos vecinos verdes que con los marrones (ANOVA de una via de medidas
repetidas: F 1.4 = 28.76, P < 0.0001; Fig. 4.1). Ademaés, los machos verdes coincidieron
con las hembras vecinas un nimero medio de dias significativamente mayor que los

machos marrones (ANOV A de una via de medidas repetidas: F 115=11.30, P = 0.003).

Tiposde actividad

Los machos verdes presentaron unos niveles de actividad significativamente
superiores a los de los marrones (ANOVA de dos vias de medidas repetidas. between-
subjects factor, F 13 = 512, P = 0.03; Fig. 4.2), los niveles de AC fueron
significativamente mayores que los de ANC (within-subjects factor, F 135 = 8.18, P =

0.007), y lainteraccion fue significativa (F 135 = 5.09, P = 0.03). Asi, los niveles de AC
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Figura 4.1 - Solapamiento temporal en dias (Y + 1SE) de los machos y las hembras de

L. monticola con los machos vecinos verdes (VV) y marrones (V M)correspondientes.
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Figura 4.2 - Niveles de actividades conspicuas (AC) y no conspicuas (ANC) (Y + 1SE)

en los machos verdes y marronesy en las hembras de L. monticola.
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de los machos verdes fueron significativamente més altos que los de los machos
marrones (P < 0.0001) y no hubo diferencias significativas entre los niveles de ANC de
ambas categorias de machos (P = 0.58). Los niveles de AC fueron significativamente
mas altos que los de ANC en los machos verdes (Tukey’s HSD test: P < 0.005), mientras
gue no hubo diferencias significativas en los machos marrones (P = 0.97). En contraste,
los niveles de AC de las hembras fueron significativamente mas bajos que los niveles de

ANC (ANOVA de medidas repetidas de unavia: F 13;=5.00, P = 0.03; Fig 4.2).

Variacion temporal en el tamafo del area de campeo

El tamafio del érea de campeo de los machos verdes fue significativamente mayor
en e periodo de mafiana que en e de latarde (test Wilcoxon de muestras emparejadas. Z
= 198, P < 0.05; Fig. 4.3), pero no hubo diferencias significativas en los machos

marrones (Z = 0.66, P = 0.50) ni en las hembras (Z = 0.74, P = 0.45).

Variacion temporal en e solapamiento de las &reas de campeo

En los machos, hay una correlacion significativa entre e porcentaje medio de
solapamiento con las hembras y con los machos (correlacion de Pearson: r = 0.50, F 123
= 7.74, P = 0.01). Ademas, hay una correlacion significativa entre el nimero de machos
y hembras que solapan (correlacion de Pearson: r = 0.77, F 123 = 33.14, P < 0.0001). En
las hembras, no hubo correlacion entre e porcentaje medio de solapamiento con los
machos y con las hembras (correlacion de Pearson: r =-0.27, F 119=1.45,P=0.24) y la
relacion entre e nuimero de machos y hembras que solapan es sdlo marginalmente

significativa (correlacion de Pearson: r = 0.45, F 119=4.76, P = 0.04).
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Figura 4.3 - Tamafio del area de campeo (i + 1SE) de los machos verdes y marrones 'y

de las hembras de L. monticola en los periodos de maiana (M) y tarde (T).
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El porcentaje de solapamiento por parte de los machos en las areas de campeo de
los machos verdes fue significativamente més alto en el periodo de mafiana que en € de
tarde (test Wilcoxon de muestras emparejadas. Z = 2.66, P = 0.007; Fig. 4.4a), aunque no
hubo diferencias significativas en los machos marrones (Z = 0.15, P = 0.87) ni tampoco
en el grado de solapamiento de las hembras con hembras (Z = 0.92, P = 0.35). Ademas,
este grado de solapamiento en € periodo de tarde fue significativamente mas ato en los
machos marrones que en los verdes (test de la U de Mann-Whitney: Z = -2.66, P =
0.007). También e numero de machos que solaparon con los machos verdes fue
significativamente mayor en el periodo de mafiana que en €l de tarde (test de Wilcoxon
de muestras empargjadas: Z = 2.07, P = 0.038; Fig. 4.4b), pero no hubo diferencias
significativas en los machos marrones (Z = 0.61, P = 0.54), ni en el nimero de hembras
gue solaparon con cada hembra (Z = 0.51, P = 0.95).

El ndmero de hembras que solaparon con los machos verdes fue
significativamente mayor en €l periodo de mafana que en el de tarde (test de Wilcoxon
de muestras empargjadas. Z = 1.95, P = 0.05; Fig. 4.5b), pero no hubo diferencias
significativas en los machos marrones (Z = 0.59, P = 0.55). De forma similar, en los
machos verdes el porcentaje de solapamiento con las hembras tiende a ser més alto, pero
no significativamente, en el periodo de mafiana que en e de tarde (test de Wilcoxon de
muestras empargjadas. Z = 1.41, P = 0.15; Fig. 4.54), y no hubo diferencias significativas

en los machos marrones (Z = 0.05, P = 0.95).
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Figura 4.4 - a) Porcentaje de solapamiento (Y + 1SE) en los periodos de mafiana (M) y
tarde (T) en las areas de campeo de los machos verdes y marronesy de las hembras de L.

monticola por parte de los vecinos del mismo sexo; b) NUmero de vecinos del mismo

sexo de los machos verdes y marrones de L. monticola (i + 1SE) en los periodos de

mafiana (M) y tarde (T).
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Figura 4.5 - a) Porcentaje de solapamiento (Y + 1SE) en los periodos de maiana (M) y
tarde (T) con los machos verdes y marrones de L. monticola por parte de las hembras

vecinas; b) Numero de hembras vecinas (Y + 1SE) de los machos verdes y marrones de

L. monticola en |os periodos de maiana (M) y tarde (T).
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Distanciarecorriday tiempo empleado desplazandose

El tiempo empleado desplazandose difirié entre las categorias de lagartijas (machos
verdes y marrones y hembras) (ANOVA de dos vias: F 117 = 45.69, P < 0.0001), entre
los periodos de mafiana y tarde (F 1117 = 46.00, P < 0.0001) y la interaccion fue
significativa (F 2117 = 24.03, P < 0.0001; Fig. 4.6a). En €& primer periodo, el tiempo
empleado desplazandose por los machos verdes (N = 23) fue significativamente mayor
que €l empleado por los machos marrones (N = 20), y por las hembras (N = 20) (test de
Tukey HSD para N desiguales: P < 0.0001 en ambos casos). No hubo diferencias
significativas entre las categorias de lagartijas en e segundo periodo (Machos verdes. N
= 19; Machos marrones. N = 19; Hembras: N = 21) (P > 0.10 en todos los casos). El
tiempo empleado desplazandose por 1os machos verdes fue significativamente mayor en
el primer periodo que en e segundo (P = 0.0001), pero no hubo diferencias significativas
en los machos marrones ni en las hembras (P > 0.98 en ambos casos).

Por otro lado, la distancia méxima recorrida también difiri6 entre las categorias de
lagartijas (ANOVA de dos vias: F 2117 = 46.00, P < 0.0001), entre los periodos (F 1117 =
41.19, P < 0.0001), y la interaccion fue significativa (F 2117 = 19.19, P < 0.0001; Fig.
4.6b). En € primer periodo esta distancia fue significativamente mayor en los machos
verdes que en los machos marrones y que en las hembras (test de Tukey HSD para N
desiguales: P = 0.0001 en ambos casos). Ademas, también en e primer periodo, fue
significativamente mayor en los machos marrones que en las hembras (P = 0.02). No
hubo diferencias significativas entre las categorias de lagartijas en el segundo periodo (P
> 0.05 en todos los casos). En los machos verdes esta distancia fue significativamente
mayor en el primer periodo que en e segundo (P < 0.0001), sin embargo, no hubo

diferencias significativas en los machos marrones ni en las hembras (P > 0.73 en ambos
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Figura 4.6 - a) Tiempo empleado desplazandose (Y + 1SE) durante observaciones

focales de cinco minutos en los machos verdes y marrones y en las hembras de L.

monticola en el primer (desde 0900 hasta 1100 (hora solar)) y segundo periodo (desde

1500 hasta 1700); b) Distancia méxima recorrida (Y + 1SE) durante observaciones

focales de cinco minutos en los machos verdes y marrones y en las hembras de L.
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monticola en el primer y segundo periodo.

DISCUSION

Solapamiento temporal y tipos de actividad

El nimero medio de dias que coincidié cada macho con sus machos vecinos
verdes fue mayor que con sus machos vecinos marrones. Asi, al estar inactivos o realizar
actividades menos conspicuas los machos marrones pueden reducir la probabilidad de
coincidir con otros machos vecinos e incurrir en interacciones agonisticas lo que
supondria un riesgo de lesion. En contraste, |os machos verdes son de mayor tamafio y la
probabilidad de éxito en una interaccion agonistica es mayor, lo que les permite ser més
activos y, por lo tanto, tener un solapamiento temporal mayor con los machos vecinos.
Esta situacion puede permitir a los machos verdes incrementar su éxito reproductor, por
gue el hecho de estar mas activos también da lugar a un solapamiento temporal con las
hembras mayor que en el caso de los marrones.

Comparando los tipos de actividad de los individuos se encontré que 10s machos
verdes emplean mas tiempo en AC que en ANC, y maés tiempo en AC que los machos
marrones. Para los machos verdes, los beneficios de los niveles altos de AC podrian ser
la defensa territorial, mantenimiento del estatus socia y e incremento del acceso alas
pargjas potenciales. Debido a que las hembras de L. monticola tienen tasas de
movimiento mas bajas y usan mas la estrategia de forrgjeo “sit-and-wait” (MARTIN y
SALVADOR, 1997), los machos verdes podrian desplazarse del centro de actividad de una
hembra a de otra tal y como ha sido sugerido en los machos de Sceloporus virgatus
(RosE, 1981). Los beneficios del mantenimiento de la actividad reproductora excederian

los costes para los machos verdes pero no para los machos marrones. Los machos de ata
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calidad que son capaces de emplear méas tiempo en AC, podrian ser también mas
eficientes evitando a los depredadores (MARTIN y LOPEZ, 2000a). Los costes de AC
pueden ser mayores para los machos marrones, previniendo asi, unos niveles atosde AC
ya que también tienen que distribuir la energia en e crecimiento somético (OLSSON,
1994b). Unos niveles bajos de AC pueden ser ventajosos para los machos marrones
porque asi se reducen 1os costes de los encuentros agonisticos (CooPeR y VITT, 1987), €
riesgo de depredacion (MAGNHAGEN, 1991) y el coste de mantenimiento de la actividad a
altas temperaturas (Rosg, 1981). De esta manera |os machos marrones incrementan la
probabilidad de supervivencia para aparearse en las estaciones reproductoras futuras
cuando pasen a ser machos de un estatus més alto.

Es interesante, el hecho de que en las hembras los niveles de ANC son mas altos
gue los de AC. Esto puede permitir alas hembras invertir més energia en el desarrollo de
los huevos y en el crecimiento, e cual esta correlacionado con el tamafio de la puesta
(ANDREWS y RAND, 1974; LISTER Y AGUAYO, 1992), y, por otro lado, reduciendo €l
riesgo de depredacion, aumenta la probabilidad de reproducirse en el futuro. Esto podria
ser también una estrategia favorabl e de eleccidn pasiva de pareja porque esta distribucion
en la que se da una mayor proporcion de tiempo en ANC y el hecho de que las distancias
recorridas sean menores que en los machos, podria permitir a las hembras seleccionar
pasivamente como pargjas a los machos grandes y verdes que sean capaces de
localizarlas. Si las hembras permanecen sin desplazarse grandes distancias en las areas de
marcadas por los machos de alta calidad (MARTIN y LOPEZ, 2000b), la probabilidad de
gue los machos verdes las encuentren seria mayor que para los machos marrones, los
cuales estan mas tiempo a cubierto, menos tiempo desplazandose y recorren menores
distancias. Los machos verdes invierten mas tiempo y energia desplazandose en espacios

abiertos 1o que les permite trasladarse de un arbusto a otro donde permanecen las
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hembras. Sin embargo si una hembra emplease mas tiempo en desplazarse aumentaria la
probabilidad de encontrarse con un macho marrén que permanece inmoévil pudiendo

darse una copulaforzada.

Variacion temporal en el tamafo y en € solapamiento de las &reas de campeo

Los resultados de este trabgjo muestran que los beneficios de solapar con las
hembras en términos de éxito reproductor (STAMPS, 1983) también supone e coste de
solapar con los machos competidores. Si los costes son mayores para los machos
marrones éstos podrian ser reducidos realizando menos AC, empleando menos tiempo en
desplazarse y recorriendo distancias menores gque los machos verdes. Sin embargo, tales
mecani smos también resultan en una reduccion de los beneficios (acceso a las hembras).
En cualquier caso, los costes de AC y desplazamiento en los machos marrones
excederian los beneficios porque las hembras podrian rechazar |os intentos de copula por
parte de los machos marrones (MARTIN Y SALVADOR, 19933, ver también COOPERY VITT,
1987, MARTIN y FORSMAN, 1999 para otros saurios).

Por otro lado, aunque los machos verdes son capaces de hacer frente a las
interacciones agonisticas, esto también supone un coste en tiempo, energia y riesgo de
depredacién, por lo tanto deberia ser ventajoso una estrategia para reducir |os costes pero
no los beneficios.

Los machos verdes presentan un area de campeo de mayor tamafio, un grado de
solapamiento mayor y un nimero mayor de machos que solapan con ellos en e periodo
de mafana que en € de tarde. Esto puede ser debido a que los machos verdes emplean
mas tiempo desplazandose y recorriendo mayores distancias en el periodo de mafiana que

en el de tarde. Sin embargo, no se encontraron diferencias entre ambos periodos en los
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machos marrones ni en las hembras. De forma similar, gran parte de la actividad de los
adultos de S. jarrovi ocurre por la mafiana mientras la mayoria de la actividad de los
juveniles ocurre por la tarde (SMON y MIDDENDORF, 1976). Los resultados de este
estudio sugieren que los machos verdes presentan una actividad excursiva alta por la
mafiana. Son capaces de asolearse, alimentarse y aparearse en un periodo corto porque
tienen prioridad de acceso a los recursos frente a los machos marrones. En contraste, los
machos marrones tienen que dispersar su actividad debido a que acceden a los recursos,
especialmente a las parejas potenciales, solo cuando tienen la oportunidad. Por ejemplo,
en un estudio previo se sugirié que los machos subordinados de L. monticola podrian
usar técticas de reproduccion alternativas (MARTIN y LOPEZ, 20004) tal y como se ha
propuesto en otros saurios (OLSSON, 1994a; BAIRD y TIMANUS, 1998; MARTIN Yy
FORSMAN, 1999) y en aves (LYON y MONTGOMERIE, 1986). Asi, los machos marrones
podrian realizar cépulas furtivas con las hembras mas cercanas forzandolas (MARTIN y
SALVADOR, 19933, COOPERY VITT, 1987).

En resumen, este estudio muestra que los machos verdes y marrones tienen
estrategias de actividad diferentes, lo que parece estar relacionado con sus habilidades
competitivas relativas. Los machos verdes dominantes pueden optimizar estrategia de
actividad para maximizar € éxito reproductor, mientras que los machos marrones
podrian tener que reducir los costes de los encuentros agonisticos evitando €l
solapamiento tempora y espacial con otros machos y realizando menos actividades
conspicuas. Estas tacticas alternativas de los machos marrones parece que podrian ser
una estrategia evolutivamente estable donde los machos jovenes subordinados hacen 1o
gue se conoce como “making the best of a bad job”. El uso de estrategias alternativas
pueden jugar un papel importante en las relaciones espaciales y podrian contribuir a

estabilizar e sistema socidl.
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Capitulo 5.
CAMBIOS ESTACIONALES EN LA ACTIVIDAD Y LAS

RELACIONESESPACIALES

RESUMEN

Se llevd a cabo un trabgo de dos afios para estudiar el efecto de la
estacionalidad y los beneficios netos en e comportamiento de las lagartijas.
Se observo el comportamiento agresivo y de apareamiento, las relaciones espaciaesy la
actividad de individuos marcados durante |os periodos reproductor y no reproductor. En
los machos de esta especie, el nimero de hembras que solapan con ellos aumenta con €l
nimero de machos que solapan, o que supone un beneficio en cuanto a oportunidades
de apareamiento pero también el coste que suponen las interacciones agonisticas con
otros machos. Las interacciones agonisticas, actividad, areas de campeo y nimero de
vecinos del mismo sexo disminuyeron seglin se acercaba la estacién no reproductora en
los machos pero no en las hembras. Ademas, el nimero de hembras que solaparon con
las &reas de campeo de cada macho fue mayor en la estacion reproductora que en la no
reproductora. Las medidas de las temperaturas obtenidas en el érea de estudio fueron
favorables para la actividad de las lagartijas, por lo tanto, los cambios estacionales no
son explicados por las temperaturas del ambiente. Estos resultados sugieren que el
balance entre los beneficios y |os costes cambia estacionalmente en los machos pero no
en las hembras y que los encuentros agonisticos estan relacionados con el éxito

reproductor.
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INTRODUCCION

Para un saurio estar activo supone beneficios (ver capitulo 4) pero también
costes de depredacion (MAGNHAGEN, 1991) o encuentros agonisticos (MARTIN y LOPEZ,
20004). La inactividad puede ser adaptativa ya que si |os saurios reducen su actividad,
estos costes también se reducen (ROSE, 1981; MARTIN y LOPEZ, 20008).

La mayoria de los estudios sobre la respuesta de los saurios a los cambios
estacionales examinan las diferencias entre el periodo favorable y e no favorable
después de cambios estacionales importantes que derivan en una climatologia severa
(9. FLEMING y HOOKER, 1975; LISTER Yy AGUAYO, 1992; SOUND y VEITH 2000). Sin
embargo, los cambios en el comportamiento en el paso de la época reproductora a la no
reproductora dentro de un mismo periodo con condiciones favorables para la actividad
han sido poco estudiados. Por otro lado, |os cambios estacionales en el comportamiento
de los lacértidos dependen, al menos en parte, del sistema circadiano endégeno (FOA ET
AL., 1994; INNOCENTI ET AL., 1994). El estudio de los cambios estacionales en la
agresividad que van ligados a cambios en e comportamiento reproductor puede ayudar
acomprender el significado adaptativo de laagresion o laterritorialidad.

En los saurios las hembras generamente se aparean con los machos cuya area
solapa con ellas (Stamps, 1983). Asi, los machos amplian sus éreas de campeo para
incrementar €l nimero de hembras que solapan y €l grado de solapamiento con éstas,
pero en L. monticola, esto conlleva también un incremento del grado de solapamiento y
del nimero de machos competidores con los que solapan (ver resultados y capitulo 4).
Cuando existe un nimero alto de machos que solapan y un grado de solapamiento alto
entre |las areas de los machos conespecificos, esto podria ser costoso ya que aumenta la
probabilidad de incurrir en interacciones agonisticas. En este contexto, el balance entre

los costes y los beneficios de un determinado tamafio del &rea de campeo deberia ser
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diferente en la estacion reproductoray en la no reproductora. Por |o tanto, ya que en la
estacion no reproductora los costes excederian los beneficios seria ventgjoso un
mecanismo para reducir estos costes.

Este capitulo examina las diferencias estacionales de ambos sexos en las
interacciones sociales, tamafio del area de campeo, relaciones espaciales y actividad.
L as predicciones son (1) el comportamiento agonistico en L. monticola esta relacionado
con €l éxito reproductor y (2) segun decrece el comportamiento de apareamiento, la

actividad y |as relaciones espacial es también disminuyen en los machos.

MATERIALESY METODOS

Relaciones espacialesy actividad

Para determinar |as areas de campeo de las lagartijas y el nUmero de individuos
gue solaparon con sus areas, se tomo nota de lafechay la posicion de cadaindividuo en
la parcela previamente delimitada (ver capitulo 3 para més detalles) durante los meses
de Junio y Julio de 1998 en €l “Alto del Telégrafo”. Los censos se realizaron cada dia
desde las 0800 hasta las 1800 h (hora solar). Los individuos con menos de tres
localizaciones en dias diferentes fueron considerados como transedntes.

Los datos fueron divididos en cinco periodos consecutivos de siete dias de
actividad cada uno. De esta forma, tenemos cinco estimas del érea de campeo de cada
individuo formadas por todas las localizaciones en cada periodo. Se reaizé el mismo
esfuerzo de busqueda todos los dias que fueron favorables para la actividad de las
lagartijas. Los vecinos fueron definidos como los individuos cuyas éreas de campeo
solaparon.

Con € fin de examinar los cambios del tamafio de las éreas y € ndmero de
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vecinos del mismo sexo a través de los periodos se utilizaron ANOVAs de Friedman
para los machos y las hembras. El mismo andlisis se llev6 a cabo con los machos para
examinar las diferencias entre los periodos en e nimero de hembras vecinas. Las
comparaciones de los pares de medias se hicieron usando procedimientos de
comparacion multiple no paramétrica a posteriori (SOKAL y ROHLF, 1995). Ademas, se
comparé el tamafio del area de campeo de los machos y las hembras en cada periodo
con € test de la U de Mann-Whitney (SIEGEL y CASTELLAN, 1988). Se realizaron
correlaciones de Pearson (SOKAL y ROHLF, 1995) entre el nimero de visualizaciones o

el nimero deindividuos activos cada diay €l transcurso de |os dias en ambos sexos.

Efecto delatemperatura en la actividad

Para estimar si se daban cambios en el ambiente durante el trabajo de campo, se
tomaron medidas de la temperatura del aire, de la tierra'y del suelo rocoso cada hora
(desde las 0800 hasta las 1800 h (hora solar) con un termémetro digital (con una
precision de 0.1 °C). Latemperatura del aire se tomo a 10 cm del sustrato. Se midieron
las temperaturas del suelo rocoso en lugar de rocas y piedras de diferentes tamafios las
cuales podrian tener una mayor variabilidad en la estima de sus temperaturas, mientras
que las temperaturas del suelo rocoso deberian ser méas uniformes. Se utilizd una
pantalla opaca en cada medida evitando la incidencia directa de los rayos solares en
cada medida. Todas las temperaturas se tomaron después de 1 min. de situar €
termOmetro en cada sitio cuando la medida se estabilizaba. Las medidas de la
temperatura se realizaron durante los diez primeros dias de Junio y los diez ultimos de
Julio los cuales se consideraron como periodos de reproduccion y no reproduccion
respectivamente. Para estimar si la temperatura ambiente fue éptima para las lagartijas

durante el estudio se calcularon las medias de las temperaturas de cada dia y se
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utilizaron tests de la U de Mann Whitney comparando el periodo reproductor con €l no

reproductor.

Distanciarecorriday tiempo empleado desplazandose

Durante la primera semana de Junio (periodo reproductor) y la dltima de Julio
(periodo no reproductor) del afio 2000 se realizaron observaciones focales de los
machos y las hembras (ver capitulo 4 para més detalles). Los datos fueron recogidos en
dos periodos para examinar las diferencias entre el periodo reproductor y € no
reproductor. Las observaciones en ambos periodos se realizaron desde las 0900 hasta
las 1100h (hora solar). Se utilizaron ANOVAs de dos vias para comparar € tiempo
empleado andando y la distancia méxima recorrida por machos y las hembras en ambos
periodos (SOKAL y ROHLF, 1995). Las comparaciones entre los pares de medias se
hicieron usando €l test de Tukey de la diferencia significativa honesta para muestras

desiguales.

| nter acciones sociales

También se tom6 nota de las interacciones agonisticas y de apareamiento
(cortgjos y/o cépulas), y de las observaciones de custodia de hembras mientras se
realizaban los transectos (ver capitulo 3 para méas detalles). Se utilizaron correlaciones
de Pearson para examinar larelacion entre el nimero de interacciones agonisticas entre
los machos, de cortejos con las hembras o de custodia de hembras 'y el transcurso de los
dias (SOKAL y ROHLF, 1995). Por otro lado, también se comparé e numero de
interacciones agonisticas entre machos, cortejos con las hembras y custodia de hembras

del afio 2000 con lo esperado para una distribucion binomia asumiendo frecuencias
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equiprobables para cada periodo (reproductor y posreproductor).

RESULTADOS

Actividad y temperatura ambiente

Hubo una correlacion negativa significativa entre e nimero de machos que
estaban activos cada diay el transcurso de los dias (correlacion de Pearson: r = -0.54, F
133 = 13.82, P < 0.001; Fig 5.1) mientras que no se encontrd correlacion significativa
para las hembras (r = -0.19, F 133 = 1.24, P = 0.27). De igua forma, existe una
correlacién significativa entre el nimero total de visualizacionesy e transcurso de los
dias en machos (r = -0.58, F 133=17.01, P = 0.0002; Fig 5.2) pero no en hembras (r = -
0.15, F 133= 0.75, P = 0.39).

Las temperaturas obtenidas en la tierra (Periodo reproductor: X + SE=256+
1.2; rango = 19.9-32.6 °C; periodo no reproductor: X + SE = 27.7 + 1.6; rango = 19.2-
33.9 °C), en e suelo rocoso (Periodo reproductor: X + SE =23.6 + 0.7; rango = 21.2-

26.7 °C; periodo no reproductor: X + SE =255+ 1.2; rango = 17.7-29.5°C) y en €

aire (Periodo reproductor: X + SE = 19.2 + 0.7; rango = 15.0-22.4 °C; periodo no
reproductor: X + SE = 22.7 + 1.2; rango = 16.0-27.1 °C) fueron favorables para la
actividad de las lagartijas en ambos periodos (ver MARTIN y SALVADOR, 1993b). No
hubo diferencias significativas entre |las temperaturas medidas en la tierra en €l periodo
reproductor y el no reproductor (test de laU de Mann-Whitney: Z =-1.28, P = 0.19), ni

tampoco en las obtenidas en el suelo rocoso (test de la U de Mann-Whitney: Z = -1.51,

P = 0.13), aunque fueron més altas en el periodo no reproductor. Sin embargo, si que
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NUmero de individuos activos

Figura 5.1 - Relacion entre el nimero de individuos activos y e transcurso de los dias
para los machos (circulos llenos y linea continua) y las hembras (cuadrados vacios y

linea discontinua) adultos de L. monticola.
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NUmero de visualizaciones

Figura 5.2 - Relacion entre el nUmero de visualizacionesy €l transcurso de los dias para
los machos (circulos Ilenos y linea continua) y las hembras (cuadrados vacios y linea

discontinua) adultos de L. monticola.
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encontramos una diferencia significativa al comparar las temperaturas del aire del
periodo reproductor con el no reproductor (test de la U de Mann-Whitney: Z = -2.19, P

= 0.028).

Relaciones espaciales

El tamafio del &rea de campeo varid significativamente entre los periodos en
ambos sexos (ANOVA de Friedman: Machos: y° = 27.43, df = 4, P < 0.0001; hembras:
x? = 11.7, df = 4, P = 0.02) (Fig. 5.3). En los machos, €l 4rea de campeo en e primer
periodo fue significativamente mayor que en el periodo cuarto y quinto (comparacion
multiple no paramétrica: P < 0.05), y también fue mayor en el segundo periodo que en
el quinto (P < 0.05). No hubo diferencias significativas en el resto de las comparaciones
(P > 0.05 en todos los casos). En las hembras, solo en el quinto periodo el tamario del
area de campeo fue significativamente menor que en € tercero y el cuarto (P < 0.05).
De hecho, tal y como se muestra en la figura 5.3 se puede observar una disminucién
gradual en los machos (correlacion de Pearson: r = -0.91, F = 15.31, P = 0.02) pero no
en las hembras (r =-0.38, F = 0.49, P = 0.53). Ademés, €l tamafio del area de campeo de
los machos fue significativamente mayor que e de las hembras solo en e primer
periodo (test de la U de Mann-Whitney: Z = 4.25, P < 0.0001), pero no se encontraron
diferencias significativas en el resto de los periodos (P > 0.05 en todos | os casos).

Por otro lado, € nimero de vecinos del mismo sexo varié significativamente
entre los cinco periodos en ambos sexos (ANOVA de Friedman: Machos: y? = 45.41,
df = 4, P < 0.0001; hembras: y*=9.71, df = 4, P < 0.05) (Fig. 5.4). En el primer periodo
el nimero de machos que solaparon con e &rea de campeo de los machos fue

significativamente mayor que en el resto de los periodos (comparacion multiple no
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Figura 5.3 - Tamafno del érea de campeo (Y + 1SE) de los machos y hembras adultos

de L. monticola en cada periodo.
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Figura 5.4 - NUmero de vecinos del mismo sexo (Y + 1SE) para machos y hembras

adultos de L. monticola en cada periodo.
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paramétrica: P < 0.05 en todos los casos). En € segundo periodo fue significativamente
mayor que en € quinto (P < 0.05), y en €l tercero fue también significativamente mayor
gue en €l cuarto (P < 0.05). Sin embargo, no se encontraron diferencias significativas al
comparar €l nUmero de hembras vecinas de las hembras (P > 0.05 en todos |0s casos).

Se encontraron diferencias significativas entre los periodos en € numero de
hembras que solaparon con los machos (ANOVA de Friedman: y%= 36.71, df =4, P<
0.0001) (Fig. 5.5). EI numero de hembras vecinas fue significativamente mayor en €l
primer periodo que en e resto de los periodos (P < 0.05 en todos |os casos), pero no
hubo diferencias significativas entre el resto de los periodos (P > 0.05 en todos los
Casos).

Los resultados mostraron una correlacion significativa entre e ndmero de
machos y hembras que solaparon con las areas de campeo de cada macho en todos los
periodos excepto en el quinto en e cua no hubo hembras vecinas (correlacion de
Pearson: 0.56 < r < 0.87, P < 0.0001 en todos los casos, N = 32). Es decir, cuanto mayor

es el niumero de hembras vecinas mayor es el nUmero de machos vecinos.

Distanciarecorriday tiempo empleado desplazandose

La distancia méxima recorrida difirié significativamente entre los periodos
(ANOVA de dos vias. F 18, = 23.10, P < 0.0001; Fig. 5.6a) entre los sexos (F 184 =
21.17, P < 0.0001) y la interaccion también fue significativa (F 184 = 27.19, P <
0.0001). De forma similar, € tiempo empleado desplazandose difirié significativamente
entre los periodos (ANOVA de dos vias: F 184 = 23.95, P < 0.0001; Fig. 5.6b) entre
sexos (F 184 = 31.06, P < 0.0001) y la interaccion también fue significativa (F 184 =

27.35, P < 0.0001).
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Figura 5.5 - NUmero de hembras que solapan con machos adultos de L. monticola (i +

1SE) en cada periodo.
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reproductor.

La distancia méxima recorrida por los machos fue significativamente mayor en
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el periodo reproductor que en el no reproductor (test de Tukey HSD: P < 0.001; Fig.
5.64a), pero no hubo diferencias significativas en el caso de las hembras (P = 0.99). En €
periodo reproductor la distancia maxima recorrida por los machos fue
significativamente mayor que la recorrida por las hembras (P < 0.001), pero no hubo
diferencias significativas en € periodo no reproductor (P = 0.98). En cuanto al tiempo
empleado desplazandose se obtuvieron resultados similares; en e caso de los machos
fue significativamente mayor en e periodo reproductor que en el periodo no
reproductor (test de Tukey HSD: P < 0.001; Fig. 5.6b), pero no hubo diferencias
significativas en las hembras (P = 0.99). También en el periodo reproductor €l tiempo
empleado desplazédndose por los machos fue significativamente mayor que en las
hembras (P < 0.001), pero no hubo diferencias significativas en e periodo no

reproductor (P = 0.99).

I nter acciones sociales

El nimero de interacciones agonisticas entre los machos disminuyé con el
transcurso de los dias (r = -0.46, F 133 = 8.64, P = 0.005; Fig 5.7), esto también ocurrié
con el nimero de interacciones de apareamiento (r = -0.49, F 133=10.32, P = 0.002; Fig
5.8) y con las observaciones de custodia de hembras (r = -0.38, F 133 = 5.46, P = 0.02;
Fig 5.9). Los resultados de los datos del afio 2000 apuntan en la misma direccion; el
nimero de interacciones agonisticas (test Binomial de dos colas. P = 0.038), el nimero
de cortgjos (P = 0.031) y & numero de observaciones de custodia de hembras (P =
0.031) fueron significativamente mayores en el periodo reproductor (primera semanade

Junio) que en €l no reproductor (Ultima semana de Julio).
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Figura 5.7 - Relacion entre el nimero de interacciones agonisticas entre machos

adultos de L. monticola y el transcurso de los dias.
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DISCUSION

Los resultados muestran que € nimero de machos que estuvieron activos y el
numero de visualizaciones por dia disminuyd con el paso de los dias. Sin embargo no se
encontro relacion con e transcurso de los dias en e caso de las hembras. Este
pronunciado cambio en la actividad de los machos pero no en el de las hembras también
se ha encontrado en otros saurios (RosEg, 1981; RuBy, 1978; LISTERy AGUAYO, 1992).
Sin embargo, en este estudio, los cambios estacionales no son explicados por la
temperatura del ambiente ya que la temperatura corporal de los individuos activos de L.
monticola en este sistema montafioso oscila entre 29.0 y 37.5 °C (PEREZ-MELLADO,
1982; MARTIN y SALVADOR 1993b), y las temperaturas disponibles que se midieron en
ambos periodos fueron éptimas para la actividad de las lagartijas. De hecho, la
temperatura del aire fue incluso mas favorable para la actividad de las lagartijas en el
periodo no reproductor. Ademas, si estas variaciones dependiesen de la temperatura, l10s
cambios estacionales deberian ocurrir en ambos sexos, pero no se encontraron cambios
significativos en las hembras.

En los machos podria existir un conflicto de intereses entre acceder a parejas
potenciaesy evitar encuentros con otros machos ya que a aumentar el tamario del &rea
de campeo para incrementar €l nimero de hembras vecinas también aumenta el nUmero
de machos vecinos, 10 que podria derivar en una alta probabilidad de interacciones
agonisticas costosas. También, los machos del teido Ameiva plel solapan con las areas
de otros machos tanto como con las hembras (CENSKY, 1995). Sin embargo, cuando la
actividad reproductora decrece los costes de las interacciones agonisticas deberian ser
mas altos que en la época reproductora. De hecho, tanto el nimero de las interacciones
agonisticas como el nimero de las interacciones de apareamiento disminuyeron con €l

transcurso de los dias en los machos de L. monticola. De forma similar, en otros saurios
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la frecuencia y la intensidad de las agresiones intrasexuales son mayores en la época
reproductora que en la no reproductora (STAMPSy CREWS, 1976; RuBY, 1978; LISTERY
AGUAYO, 1992). Por otro lado, aunque esto podria ser debido a una disminucién de la
agresividad por si misma, es improbable que ocurra en todos los individuos
simultaneamente. Asi, s un macho con un bajo nivel de agresividad se encuentra con
otro macho con un nivel més ato, esto supondria un riesgo de lesion para el primero.
Por lo tanto, estos resultados sugieren que existen otros mecanismos para reducir los
encuentros agresivos. Los machos disminuyen el tamafio de sus areas de campeo a
través de los periodos pero no ocurre en el caso de las hembras. Ademas, el area de los
machos es mayor que el de las hembras en el primer periodo, cuando se dan la mayoria
de las interacciones con ambos sexos. También las areas de campeo de los machos de
Sceloporus jarrovi son mayores en la época reproductora que en la no reproductora
(RuBy, 1978). El hecho de que los machos recorrieran una mayor distanciay estuvieran
més tiempo desplazéndose en la primera semana de Junio del afio 2000 sugiere que
éstos presentan una mayor actividad excursiva en la época reproductora destinada a
incrementar €l nUmero de parejas potenciales. De hecho, €l nimero de hembras vecinas
es mayor en el primer periodo de 1998.

El nimero de machos que solapan con el area de campeo de cada macho es
mayor cuando la mayoria de las interacciones de apareamiento ocurren. En contraste
otros estudios han indicado que este patron de solapamiento de las &reas paso a ser no
solapante en la época reproductora (FLEMING y HOOKER, 1975; RuBy, 1978), y las areas
fueron defendidas de las intrusiones de otros machos. El ato solapamiento entre los
machos en la época reproductora podria ser un sistema estable en L. monticola porque
los individuos subordinados o de bajo estatus social probablemente son expul sados por
los machos dominantes o de estatus alto; incrementando asi el éxito reproductor para

estos ultimos. Y a que los machos solapan con méas hembras a incrementar sus areas de
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campeo pero probablemente no pueden prevenir que otros machos copulen con las
hembras cuando no estén presentes, una estrategia adaptativa podria ser custodiar a las
hembras cuando estan receptivas. Existen estrategias similares de custodia de pargjas
que son Utiles para evitar copulas extrasy asegurar la paternidad (BIRKHEAD y M@LLER,
1992; SHERMAN, 1989), las cuales han sido mostradas en Teiidae (CENSKY, 1995) y
Lacertidae (OLssON, 1993). De hecho se observé en el campo que cuando la actividad
de apareamiento decrecid, el nimero de observaciones en las que los machos estuvieron
cerca de una hembra también decrecia.

Teniendo en cuenta € conjunto de los resultados que se presentan en este
capitulo se puede concluir que el balance entre los beneficios y los costes difiere
estacionalmente en los machos pero fue aparentemente similar en las hembras. Asi, €
hecho de que € nimero de las interacciones agresivas se viera reducido en el periodo
no reproductor sugiere que el significado adaptativo de estas interacciones es
incrementar su éxito reproductor. Sin embargo, cuando el periodo reproductor termina
los machos de esta especie reducen la probabilidad de los encuentros agresivos

reduciendo su actividad y solapamiento espacial con otros machos.
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CONCLUSIONES

1. Los machos de L. monticola son capaces de detectar y discriminar sus propias
secreciones femorales de las de otros machos a partir de sefialles quimicas
exclusivamente. Este hecho indica la utilizacion de las secreciones femorales en la

comunicacion intraespecifica.

2. El uso del espacio y la exploracion quimica de los machos de L. monticola en
presencia de sefiales quimicas procedentes de otros machos conespecificos depende del
tamano relativo. Esto sugiere que son capaces de estimar la habilidad competitiva

relativa de otros machos conespecificos y en ausencia del emisor.

3. Los machos de L. monticola son capaces de discriminar entre machos
conespecificos familiares y no familiares utilizando Unicamente informacion quimica
procedente de las secreciones femorales o de los excrementos. Tal discriminacion

podria contribuir areducir los costes de las interacciones agresivas.

4. El hecho de que los machos verdes sean de mayor tamafio, tengan mayor
probabilidad de éxito en los encuentros agonisticos, tengan areas mas exclusivas frente
a otros machos y un mayor grado de solapamiento con las hembras sugiere que la

coloracion verde podria actuar como sefializador de la habilidad competitiva.

5. Los machos verdes presentan un solapamiento temporal mayor con otros
machos que los machos marrones. Los machos verdes tienen unos niveles de

actividades conspicuas mayores que los machos marrones. A diferencia de los machos
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marrones, |os machos verdes concentran el acceso a los recursos por la mafiana lo que
les podria permitir reducir los costes que implican las actividades conspicuas. Por otro
lado, los machos marrones podrian tener que dispersar el acceso a los recursos de una
forma oportunista. Estos resultados sugieren que los machos podrian utilizar diferentes
estrategias en funcion de la habilidad competitiva y por o tanto de la magnitud del

coste gque supone para ellos os encuentros agonisticos.

6. Las interacciones agonisticas, los niveles de actividad, €l tamafio del érea de
campeo Yy €l nimero de vecinos del mismo sexo decrecieron segun se iba aproximando
el periodo no reproductor en los machos pero no en las hembras. Estos resultados
sugieren gue el balance entre los costes y los beneficios es diferente en e periodo
reproductor y no reproductor en los machos pero no en las hembras. El cambio gradual
gue se aprecia en los machos podria ser un mecanismo para reducir la frecuencia de las

interacciones agonisticas.
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