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INTRODUCCION

Muchos reptiles pasan gran parte de su vida en túneles,

galerías o bajo piedras, escondiéndose en ellos cuando son

adultos ó bien desarrollándose allí como huevos o en sus

estadios juveniles. El microclima de un tunel está regulado

por el suelo que le rodea, y presenta grandes ventajas para

los reptiles, permitiéndoles escapar de la radiación solar

incidente o de la pérdida de calor nocturna. Las cavidades en

el suelo presentan a menudo mayor humedad que la superficie

con lo que se retarda la pérdida de humedad del cuerpo. Los

movimientos del aire son mínimos y bastante lentos, evitando

así la acción enfriadora del viento. El fuego puede devastar

grandes superficies pero el calor sólo penetrará a escasos

centímetros en el interior. Los túneles son además, un buen

medio para escapar de la acción de muchos predadores (Gans

1974).

Los reptiles han utilizado diversas estrategias para

ocupar estos nichos subterráneos, y la gran diversidad de

formas adaptadas morfológica y funcionalmente a esta

existencia sugiere que su ocupación no ha sido reciente,

Entre las especies actuales se puede encontrar desde animales

que ocasionalmente excavan en la hojarasca, a formas

totalmente fosoriales que ocupan complejos sistemas de

galenas.

— 1. —



Introducción

Aunque muchas serpientes viven en la superficie y son

facultativamente excavadoras, otros grupos son completamente

subterráneos. Este es el caso de los Amphisbaenia, un grupo

de reptiles incluido dentro de los Squamata altamente

modificados para la vida fosorial, y que proveen un excelente

ejemplo para estudiar el efecto de la gran fuerza selectiva

que supone la existencia subterránea (Gans 1967, 1974).

ESTADOACTUALDEL TEMA

Los anfisbenios se hallan especializados en una

existencia totalmente subterránea (Gans 1978), ocupando

túneles más o menos permanentes de construcción propia. En

los saurios al igual que en los anfisbenios, la

especialización morfológica para cavar parece estar

concentrada principalmente en la elongación del tronco y en

el incremento del número de vértebras (Hoffstetter y Gasc

1969), modificación del tamaño de la cabeza y de la

arquitectura craneal, y reducción de las patas (Essex 1927),

con el consiguiente cambio en otras estructuras. Todos los

anfisbenios presentan cuerpos alargados con el consecuente

aumento de segmentos axiales (Gans 1974) y la mayoría carece

de cualquier signo externo de extremidades. Se han estudiado

ampliamente las adaptaciones morfológicas y funcionales del

esqueleto. Las cinturas pectoral y pélvica se hallan

reducidas, y el esqueleto es sólido y fuertemente osificado.

Con esta morfología y al igual que otros Squafliata ápodos, los

—2—



Introducción

anfisbenios se mueven mediante ondulaciones laterales, a

veces enparejadas con movimientos de concertina. Además,

presentan locomoción rectilínea, que requiere un tegumento

flexible y un refuerzo del paquete muscular dirigido anterior

y posteriormente desde el tegumento (Gans 1985, Jayne 1986,

Thomas y Thomas 1978). Existen también muchos trabajos que

han estudiado los patrones que utilizan para cavar,

encontrándose tres maneras diferentes dependiendo de la forma

de la cabeza (Cans 1974, 1978). Otros estudios relacionados

con los movimientos se han realizado para estudiar las

estrategias de escape y el comportamiento defensivo

(Cloudsley-Thomson 1977, Gorzula et al. 1977, Malkmus 1982,

Van den Elzen 1980).

Por otra parte, existe un gran número de trabajos que

han estudiado numerosos aspectos de la anatomía interna (ver

revisiones de Gans 1969, 1974, 1978), como por ejemplo los

dedicados al aparato reproductor, y la morfología de los

hemipenes (Bons y Saínt Cirons 1963, Rosemberg et al. 1991).

Otros aspectos estudiados son el cariotipo (Cole y Cans

1987), y la hematología (Gorzula y Arocha-Piñango 1977,

Ramírez et al. 1977).

Una característica destacada de los anfisbenios es que

el oído sufre transformaciones debidas a las modificaciones

de la estructura del esqueleto para poder cavar, y presenta

un gran desarrollo (Gans 1974, 1978, Gans y Wever 1972, 1974,

1975, 1976, Wever y Gans 1972, 1973). Por el contrario el ojo

es poco funcional y la visión es vestigial (Gaus 1974).

—3—
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Es un grupo con una gran controversia desde el punto de

vista filogenético, y su origen y relaciones con otros

reptiles presentan grandes problemas. Gana (1978) en su

revisión los asignó el rango de Orden Amphisbaenia dentro del

Superorden Squamata, mientras que Bóhine (1989) y Schwenk

(1988) los vuelven a incluir dentro de los Saturia y próximos

a las Familias Teiídae y Gymnophthalmidae. Recientemente

Estes et al. (1988) los colocan dentro de la radiación

Sciteroglossa pero con relaciones desconocidas con otros

Scleroglossa. De cualquier manera parece clara la división de

los anfisbenios en cuatro familias bien diferenciadas:

Trogonophidae, Bipedidae, Rhineuridae y Aniphisbaenidae,

considerándose esta última familia como la más primitiva

(Gans 1978).

Mientras que la biologia térmica de los saurios ha sido

bien estudiada existen muy pocos datos disponibles sobre

anfisbenios (Avery 1982, Huey 1982, Miller 1944, Papenfusa

1982). Las temperaturas corporales del Género Blanus no

habían sido recogidas hasta ahora, aunque Bons y Saint Girona

(1963) hicieron referencia a su actividad en relación con las

temperaturas del sustrato. Cowles y Bogert (1944), y Gana y

Bonin (1963) apuntaron la posibilidad de regular la

temperatura corporal mediante migraciones diurnas verticales

y movimientos entre túneles cerca de la superficie y más

profundos. Estos patrones se observaron en el anfisbenio

Agamodon aguliceps en Somalia (Gans 1965). También ha sido
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Introducción

estudiada la selección de temperaturas en gradiente en el

ant isbenio Trogonophís wiegmanní (Gatten y Mcclung 1981).

La búsqueda de alimento bajo tierra implica la

construcción de túneles, presumiblemente con unos elevados

costes energéticos (Kamel y Gatten 1983), además de que la

fauna de invertebrados no se distribuye de manera uniforme en

el suelo (Di Castri 1973). Existen algunos trabajos sobre la

dieta de los ant isbenios, pero pocos examinan los patrones de

selección de alimento en relación con la disponibilidad de

presas en el medio. Por ejemplo, se ha estudiado la dieta de

Amphishaena gonavensis (Cusumano y Powel 1991), A. darwinii

(Cabrera y Merlini 1990), y A. alba (Cloudsley-Thomson 1977,

Gorzula et al. 1977), y las adaptaciones para la alimentación

de la especie A. ricfleyi (Pregilí 1984). Recientemente Cruz

Neto y Shinya Abe (1993) han estudiado la composición de la

dieta en dos especies sintópicas de anfisbenios neotropicales

(Cercolophía robertí y A. mertensii).

En especies subterráneas que presentan una comunicación

visual o auditiva restringida o ausente, la utilización de

otros sentidos alternativos puede ser muy importante. Así, el

empleo del olfato por los anfisbenios a la hora de detectar

presas potenciales o individuos conespecíticos durante la

estación reproductora podría ser de gran ayuda. Gans (1974)

apuntó la posible utilidad del oído en la detección de presas

en los ant isbenios, y Hetherington (1989) estudió la

detección de vibraciones de presas potenciales en el reptil

semisubterráneo Scincus scincus. Sin embargo, hasta ahora no
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existía ningún estudio sobre la detección de presas e

individuos conespecíficos en este grupo.

Al seleccionarse un modo de vida fosorial, es necesario

que existan soluciones alternativas para cada demanda

ecológica. En este contexto se engloba la presente tesis. Con

ella se quieren investigar las consecuencias que la vida

subterránea tiene sobre la ecología de la culebrilla ciega

(Blanus cinereus), único anfisbenio de la Península Ibérica

(Busack 1988, Salvador 1981). Se pretende comprobar si estas

soluciones son congruentes o por el contrario crean numerosas

demandas conflictivas y costes que los individuos deben

solucionar.

OBJETIVOS E HIPOTESIS

A continuación se detallan los objetivos concretos que

se pretenden estudiar y las hipótesis planteadas para cada

uno de ellos.

Capitulo 1: Selección de Mícroháhitat. En este capítulo

se estudia cómo la adaptación a la vida subterránea

condiciona la selección de microhábitat de B. cinereus. Según

los diversos materiales, los sustratos presentan diversas

propiedades que pueden beneficiar a un organismo. Puesto que

estas ventajas deben compararse con los costes de excavar en

el terreno, se sugiere que las características del sustrato

serán las que determinen la selección de microhábitat.
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Capítulo 2: Biología térmica. Algunos reptiles epigeos

son capaces de controlar y mantener su temperatura corporal

mediante cambios comportamentales, que les hacen mantener sus

constantes fisiológicas dentro de unos niveles óptimos

durante el mayor tiempo posible (Adolph 1990, Avery 1982,

Carrascal et al. 1992, Huey 1974, 1982). En este capítulo se

examina cómo puede ser la biología térmica de un reptil

fosorial, analizando las temperaturas corporales de B.

cinereus en el campo, las temperaturas seleccionadas en un

gradiente térmico y el ciclo diario de temperaturas

disponibles en el suelo para ver si la estratificiación

térmica puede facilitar la termorregulación subterránea.

Capitulo 3: Ecología trófica. Las adaptaciones

morfológicas para vivir bajo tierra restringen la talla de

las presas que pueden ser capturadas (Andrews et al. 1987).

En este capítulo se examina cómo la adaptación al medio

subterráneo puede afectar a la composición de la dieta de fl.

cinereus así como a su comportamiento alimenticio. Se

estudian además, qué sentidos son utilizados para poder

detectar a las presas dentro de las galerías cuando la visión

es poco operativa.

Capítulo 4: Reconocimiento intraespecí fico. La presencia

de poros femorales en machos y hembras parece indicar una

posible utilización de feromonas sexuales por B. cinereus
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para la comunicación intraespecífica. En este capítulo se

estudia cómo B. cinereus es capaz de detectar y discriminar

mediante el sistema vomeronasal los olores de otros

individuos conespecíficos, diferenciando además los olores de

ambos sexos durante la estación reproductora.

ESPECIE DEESTUDIO

La culebrilla ciega (Blanus cinereus Vandelli, 1797) es

el único anfisbenio presente en Europa (Salvador 1981), y hoy

en día se le considera endémico de la Península Ibérica, ya

que las poblaciones marroquíes han sido asignadas a otras dos

especies, 8. mettetalí y 8. tingitanus <Bons 1963, Busack

1988). Sus poblaciones se encuentran distribuidas por casi

todo el territorio Peninsular, excepto en zonas del Norte y

Nordeste de España (Barbadillo 1987, Falcón y Clavel 1987,

Galán 1985, Pérez Mellado 1983). Dentro de los anfisbenios es

uno de los géneros más primitivos (Gans 1978, Gans y wever

1975).

Los machos pueden alcanzar una longitud total de 282 mm,

mientras que las hembras son algo menores (Salvador 1981). No

existe dimorfismo sexual (Busack 1988), aunque Gil et al.

(1993) encuentran una tasa mayor del incremento de la altura

de la cabeza de los machos durante la ontogenia.

Se encuentra tanto en suelos calcáreos como graníticos

(Malkmus 1982), generalmente en terrenos arenosos (Busack y

Jaksic 1982a, Valverde 1967), y no suele sobrepasar los 1000
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metros de altitud, aunque puede llegar hasta los 1600 m en la

Sierra de Gredos (Gil et al. 1993, Lizana et al. 1988) y los

1800 m en Sierra Nevada (Pleguezuelos 1986). Parece

seleccionar zonas con bastante humedad ambiental (Gil et al.

1993, Pérez Mellado 1983), y con abundante cobertura vegetal

(Pleguezuelos 1989>.

Suele encontrarse activo a poca profundidad en el

sustrato (Valverde 1967) o bajo piedras durante la Primavera

y el Verano (Busack 1978, Escarré y Vericad 1981, Gil et al.

1993), aunque en sitios cálidos puede estar activo desde

Febrero (Valverde 1967). La reproducción ocurre durante Abril

y Mayo (González de la Vega 1988), y ponen un único huevo

(Escarré y Vericad 1981).

Existe relativamente poca información acerca de la

alimentación de la culebrilla ciega en España, citándose como

presas mayoritarias en la dieta las larvas de insectos y las

hormigas (Escarré y Vericad 1981, Galán 1985, Gil eL al.

1993. Mellado et al. 1975, valverde 1967), a las que podría

localizar con su oído bien desarrollado (Gans y Wever 1975).

Como consecuencia de un estudio realizado sobre alimentación

se ha descrito un nuevo nematodo intestinal para esta especie

Blanusia pseudorhabditís (Zapatero et al 1991).

Respecto a los predadores de la especie, en el área de

estudio se han observado ejemplares de lagarto ocelado

(Lacerta lepida), culebra bastarda (Malpolon monspessulanus),

y víbora hocicuda (Vipera latas Leí) que pueden ser

ocasionales predadores de B. cinereus (Bea y Braña 1988,
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Castilla et al. 1991, Díaz Paniagua 1976). Además, en el sur

de España, la culebra de cogulla (Macroprotodon cucullatus)

es uno de sus principales predadores (Hiraldo 1974). Entre

las aves se encuentran, por ejemplo, el ratonero (Buteo

huLeo) y el cernícalo común (Falco tinnunculus) (Martín y

López 1990). Por último, la gineta (Genetta qenetta), el

zorro <Vulpes vulpes) y el jabalí (Sus scrof a) también están

presentes y podrían capturar algún individuo (Amores 1975,

Delibes 1974, Garzón eL al. 1984). Como táctica de escape

utiliza la huida por una de sus galerías o bien se enrrolla

sobre una rama o cualquier palito (Malkmus 1982). Pueden

presentar autotomía de la cola, aunque luego no la regeneran

(Gans, 1974, Greene 1973).
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Capitulo 1.

SELECCION DE MICROHABITAT

INTRODUCCION

La selección de hábitat viene determinada tanto por

factores intrínsecos de una especie, como determinadas

restricciones morfológicas, como por factores extrínsecos

propios del hábitat (Heatwole 1977). Mediante cambios

temporales en la utilización de los diferentes microhábitats

disponibles, los reptiles pueden cubrir sus requerimientos de

termorregulación (Asplund 1974, Paulissen 1988, Reagan 1974,

Scheibe 1987), búsqueda del alimento (Henderson 1974,

Paulissen 1987), escape de predadores (Stamps 1983),

interacciones con otros individuos de su especie o

interespecíficas (Bradshaw 1971, Sohalí 1974) y reproducción

(Reinert y Zapalortí 1988). De este modo, el uso diferencial

de microhábitats puede tener un efecto directo sobre la

supervivencia de un reptil proporcionándole una mayor ventaja

evolutiva (Christian et al. 1983).

Los anfisbenios son un grupo de reptiles subterráneos

completamente adaptados a la vida fosorial. Este medio

hipogeo les proporciona grandes ventajas (Gans 1974). Sin

embargo, las fuertes modificaciones que han sufrido (visión

vestigial, reducción del tamaño de la cabeza y pérdida de

extremidades), y las limitaciones del propio medio

subterráneo (menor temperatura que en la superficie,
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Selecciónde núcrohábitat

problemas de compactación en la estación seca o

encharcamiento en la estación húmeda) podrían restringir sus

capacidades para seleccionar microhábitats óptimos (Gans

1974).

En este sentido, se pretenden examinar dos objetivos a

lo largo de este capítulo:

- Caracterizar la selección de microhábitat de una población

de Blanus cínereus testificando la hipótesis nula de que no

existen diferencias entre las características del

microhábitat ocupado por B. cinereus y una serie de

localizaciones escogidas al azar dentro del hábitat general.

- Estudiar las posibles variaciones ontogénicas y sexuales en

la selección de microhábitat para esta especie (Martín et al.

1991).

MATERIAL Y METODOS

Area dc estudio

El trabajo se llevó a cabo durante los meses de Mayo a

Junio de 1989 en un área de bosque mediterráneo próxima a

Torrelodones (40035’N, 3056’W) (Madrid) a una altitud

aproximada de 960 m. El clima de la zona es de tipo

mediterráneo contrastado, siendo la temperatura media de las

mínimas del mes más trío (Enero) de 1.4 0C y la media de las

máximas del mes más cálido (Julio) de 30.9 0C. La

precipitación media anual que se registra en la zona es de

— 12



Selección de núcrohábitat

608 mm (Montero y González 1984).

La geomorfología de la zona está caracterizada por la

presencia de pequeñas colinas separadas entre sí por valles

amplios por los que discurren arroyos estacionales de poca

importancia. El sustrato es silíceo y arenoso, junto a

numerosos bloques, rocas y piedras de granito formando un

típico paisaje de “berrocail’. Los suelos predominantes son

las tierras pardas meridionales (Guerra 1968).

La vegetación arbórea está constituida por un encinar

de Quercus rotunditolia con enebros (Juniperus oxycedrus),

siendo estos últimos predominantes en amplias zonas. Se

encuentran además, matorrales de Cistus ladanufer (Fam.

Cistaceae), junto a Lavandula stoechas y Thymus mastichina

(Fam. Labiatae) (Rivas-Martínez et al. 1987). En el subsuelo

del bosque aparecen pastizales anuales de escaso porte

constituidos principalmente por Tuberaria sp. (Fam.

Cistaceae) y Vulpia sp. (Fam. Poaceae), mientras que en las

vaguadas aparecen pastizales perennes vivaces de gran

consistencia formados por Broznus sp., Poa bulbosa, Stipa

gigantea y Arrhenantherum sp. (Fam. Poaceae) asociados a las

zonas con mayor humedad freática situadas en los valles

(Rivas-Martínez et al. 1987).

Métodos de muestreo

La zona era recorrida al azar durante el día. Se

seleccionaron varios transectos al azar, mediante la
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colocación de una cuadrícula sobre un mapa de la zona de

estudio, seleccionando a continuación las coordenadas

mediante una tabla de números aleatorios, procurando no

sesgar la búsqueda hacia ningún tipo de hábitat determinado.

Se levantaron todas las piedras encontradas en una banda de 5

metros a ambos lados de la línea de progresion.

Para estimar las características del microhábitat

ocupado por B. cinereus, cuando un ejemplar era localizado

bajo una piedra, se tomaba un área de 1.5 m de radio

alrededor de la piedra donde se encontraba. En este área se

estimaban las coberturas de los distintos elementos del

microhábitat a nivel del sustrato: rocas (> 1 m de diámetro),

piedras (< 1 m), suelo desnudo, pastizal, hojarasca de J.

oxycedrus, de Q. rotundifolia y de C. ladaniter, bases de

matorral y troncos de los árboles. Estimamos además, la

cobertura de vegetación subárborea (a menos de 2 m de altura)

de L. stoechas, C. ladani.fer, 27. znastichina, Q. rotundifolia,

J. oxycedrus, y otras especies de matorrales, pastizal anual

y pastizal perenne, así como la cobertura de vegetación

arbórea (> 2 m de altura) de J. oxycedrus y Q rotundifolia.

Igualmente, se midieron las distancias desde el punto central

donde se encontró un individuo a la roca, tronco de J.

oxycedrus y de Q. rotundufolia más cercanos. En cada piedra

se midió también la pendiente del suelo, y se tomó una

muestra de tierra en el centro de la circunferencia y

adyacente a la piedra para su posterior análisis en el

laboratorio.
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A cada muestra de tierra se le midió el pH en suspensión

de agua utilizando un pH-metro, y se determinaron las

texturas mediante el método de Boyoucos, ligeramente

modificado, basado en la ley de Stokes (García Lozano et al.

1963). Con este método se obtuvieron los porcentajes de grava

(Partículas > 2 mm de diámetro), arena (entre 2 y 0.05 mm),

limo (0.05 a 0.002 mm) y arcilla (< 0.002 mm). Posteriormente

se definió el tipo de suelo de la muestra basándose en la

textura, siguiendo la clasificación habitual de los estudios

edafológicos.

Cada ejemplar colectado fue sexado mediante disección

(machos = 22, hembras = 31) y medido (longitud cabeza—

cloaca). La talla alcanzada en la madurez por B. cinereus es

desconocida. Sin embargo, datos procedentes de B. mettetali

(Bons y Saint Girons 1963) sugieren que las muestras

contenían individuos adultos e inmaduros de diferentes clases

de edad. Para los análisis de variación ontogenética en la

selección de microhábitat, se consideraron tres clases de

tamaño (70-140 mm, N 11; 141-175 mm, IV = 26; y 176-210 mm,

IV = 16).

Para estimar la disponibilidad de microhábitats en la

zona de estudio fueron realizados una serie de transectos al

azar cubriendo todo el área. Cada 25 metros se elegía al azar

una piedra como punto central, procediendo luego del mismo

modo que cuando se encontraba un individuo de B. cinereus en

la toma de datos de microhábitat.
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Análisis de los datos

Para identificar las variables que mejor explicaran una

posible selección de hábitat, la matriz de datos obtenida (28

variables y 109 observaciones) fue sometida a un análisis de

la función discriminante (DEA). Para asegurar la normalidad

de las variables, se aplicó previamente la transformación

angular (x’= arcsen (4/100)) a las variables expresadas como

porcentajes (por ej. las coberturas), mientras que al resto

se les aplicó la transformación logarítmica (y’= log <y+1))

(excepto al pH, que ya viene expresado como logaritmo).

Para conocer la relación de los valores de la función

discriminante para cada observación (coordenadas) con cada

una de las variables, se utilizó un análisis de correlación

de Pearson. Se empleó un analísis unifactorial de la varianza

(ANOVA) para examinar la variación de las coordenadas de las

observaciones en el factor de clasificación presencia de

individuos-azar de las muestras de microhábitat, y para

comprobar si existía variación entre sexos y entre clases de

tamaño-

Un análisis de regresión múltiple por pasos fue

utilizado para analizar la relación del pH con las variables

del sustrato. El test de la con la corrección de Yates y

el de similitud de porcentajes se emplearon para detectar

diferencias en el uso de los tipos de suelos (Sokal y Rohlf

1981).
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RESULTADOS

La Tabla 1.1 muestra los valores medios de cada variable

obtenidos en las muestras realizadas al azar y en aquellas

donde se observaron B. cinereus. El análisis discriminante

realizado con las 28 variables transformadas, revela que

existen diferencias significativas entre los lugares

utilizados y los disponibles (Lambda de Wilk = 0.50, -

64.58, 28 g.l., P < 0.001). El análisis discriminante

clasifica correctamente el 71 % de las observaciones. Los

valores de las coordenadas de la función discriminante para

los sitios ocupados por B. cinereus <x ± SE = 1.02 ± 0.13) y

para aquellos determinados al azar (x ± SE -0.96 ± 0.14)

difieren significativamente (ANOVA, F1107 = 102.6, P <

0.001) (Fig. 1.1).

Los valores de la función discriminante no difieren al

considerar ni la talla (F250 = 0.62, P > 0.05) ni el sexo

= 0.07, 1’ > 0.05) de los individuos observados.

Además, de 46 piedras en las que encontramos individuos de B.

cinereus, en cuatro había un macho y una hembra juntos, y en

tres un inmaduro junto a los adultos.

Los valores de las coordenadas de la función

discriminante están correlacionados positiva y

significativamente con las coberturas de rocas, piedras y

hojarasca de ¿1. oxycedrus en el sustrato, cobertura arbórea

de J. oxqcedrus y con el pH. Existe correlación negativa y

significativa con las coberturas de hierba, pastizal perenne,
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TABLA 1.1 — Valores medios de las variables del sustrato y la

vegetación medidos para los puntos donde se encontró algún E.

cinereus y para aquellos determinados al azar. Se indican

los valores de las correlaciones de Pearson (r) entre cada

variable y las coordenadas de la función discriminante.

Variables E. cinereus Azar r

(IV = 53) (IV = 56)

Cobertura del sustrato (%):

Rocas 10.2 ±1.9 6.5 ±1.4 0.21 *

Piedras 9.2 ±0.8 4.6 ± 0.6 0.66 ***

Suelo desnudo 26.6 ± 3.0 32.8 ± 3.0 -0.17

Hoj. J. oxycedrus 17.5 ±3.3 8.4 ± 2.0 0.29 **

Hoj. Q. rotundífolia 4.2 ± 1.5 2.1 ± 1.4 0.15

Hoj. O. ladanifer 4.3 ± 1.6 3.4 ± 1.6 0.10

Hierba 15.6 ± 2.6 30.1 ± 3.9 -0.34

Matorrales 11.7 ± 1.7 11.4 ± 1.6 0.02

Troncos 0.5 ±0.1 0.5 ± 0.1 0.10

Vegetación subarbórea (U:

.1. oxycedrus 1.3 ±0.6 0.6 ± 0.3 0.18

Q. rotundifolia 1.2 ± 0.9 1.6 ± 0.6 -0.15

O. ladanifer 3.8 ±1.5 4.6 ± 1.4 0.06

E. stoechas 8.8 ± 1.5 8.1 ± 1.6 0.05

27. mastichina 0.7 ±0.2 0.6 ± 0.2 0.15

Herbáceas anuales 13.4 ± 2.1 16.7 ± 2.2 -0.10

Herbáceas perennes 2.2 ± 1.2 13.3 ± 3.5 —0.39

Otros tipos 0.3 ir 0.1 1.1 ± 0.6 -0.15
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(Tabla 1.1, cont.)

Vegetación arbórea

J. oxycedrus

Q. rotundifolia

Distancia a (m):

J. oxycedrus

Q. rotundifolia

Roca

Características del

Grava

Arena

Limo

Arcilla

pH

Pendiente

*

**

19.8 ±3.9 10.6

1.9 ± 0.9 2.1

25.2 ± 7.6

91.8 ±13.2

2.4 ± 0.5

suelo (24:

50.7 ± 1.6

34.1 ± 1.2

11.1 ± 1.0

4.1 ± 0.4

6.1 ±0.1

suelo (Q) 17.1 ± 1.8

13.5

91.9

11.8

51.9

33.5

10.3

4.3

5.9

13.1

+ 2.6

+ 1.5

0.24

0.04

+ 4.2 0.14

~12.7 0.01

+ 4.9 -0.30

+ 1.5

+ 1.0

+ 0.7

+ 0.5

+ 0.1

+ 1.8

-0.08

0.03

-0.01

-0.12

0.31

0.13

0.05

0.01

0.001

**

**
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FIGURA 1.1 — Distribución de frecuencias de las coordenadas de

la función discriminante para los puntos determinados al azar

y aquellos ocupados por B. cinereus.
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y distancia a la rocas. El resto de las variables no se

correlacionan significativamente (Tabla 1.1).

Para reducir el número de variables, se calcularon los

valores de correlación existentes entre aquellas que aparecen

asociadas significativamente con los valores de la función

discriminante.

positivamente

fuertemente

vegetación

correlación

acículas de

procesos de

Dentro de

a la presenc

correlacionadas

arbórea de .2.

tiene un signi

.2. oxycedrus al

humificación que

lado la cobertura

las que están asociadas

ia de B. c’inereus, aparecen

entre sí la hojarasca y la

oxycedrus, con el pH. Esta

ficado biológico, ya que las

caer sobre el sustrato originan

elevan el pH del suelo. Por otro

de pastizal está correlacionada

negativamente con la presencia de vegetación arbórea de ¿1.

oxycedrus (Tabla 1.2).

Para comprobar la relación entre pH y coberturas del

sustrato se realizó una correlación múltiple por pasos, que

muestra (r2 - 0.23, F
3105 = 11.89, 1’ < 0.001) una relación

positiva entre el pH y las hojarascas de .3. oxycedrus (Coef.=

0.01, t = 4.2), y C. ladanifer (Coef.= 0.01, t = 2.6),

mientras que el pH se relaciona negativamente con el suelo

desnudo (Coef.= -0.006, t = 2.5).

En los análisis de las muestras de suelo hemos

encontrado cuatro tipos de suelos: arenoso-franco, franco-

arenoso, franco y franco-arcillo-arenoso. Los tipos de suelos

ocupados por B. cinereus difieren significativamente de los

encontrados en las muestras tomadas al azar (X
2 Yates =
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TABLA 1.2 — Correlaciones entre las variables estructurales

significativamente asociadas con la función discriminante. La

simbologia es La siguiente: Rocas (ROC), piedras (PIED),

hojarasca de .2. oxycedrus (HOJUN), hierba (HIERE), pastizal

perenne (PASPER), cobertura arbórea de .1. oxycedrus (ARJUN),

distancia a la roca (DISROC), pH (PH).

Variable PIED HOJUN HIERE PASPER ARJUN DISROC PH

ROC 0.2 -0.2

PIED

HOJUN

HIERE

ARJUN

DISROC

-0.3 -0.2 0.8

-0.2

0.4

0.4

*

**

PC

Pc

PC

0.05

0.01

0.001
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Azar fl cinereus

FIGURA 1.2 — Distribución de porcentajes de los

suelos en puntos determinados al azar y en aquellos

por 8. cineneus. La simbología es la siguiente:

franco (AF), franco—arenoso (FA), franco (F) y

arcillo—arenoso (FAA).
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13.39, P < 0.001) (Fig. 1.2). Los suelos más arcillosos

(franco y franco-arcillo-arenoso) son significativamente

menos utilizados por B. cinereus (t = -4.96, P < 0.01, en el

test de similitud de porcentajes). Por otra parte, la

cobertura de pastizal perenne está correlacionada

positivamente con el contenido de arcilla (r = 0.41, P <

0.001), y negativamente con el contenido de arena (r = -0.29,

P < 0.001).

DISCUSION

Blanus cinereus no utiliza indiscriminadamente los

distintos tipos de microhábitats disponibles, sino que

aparece asociado con algunos de ellos preferentemente. Esta

especie utiliza preferentemente los suelos arenosos, aunque

esto no es extraño ya que en la zona de estudio dichos suelos

son los más abundantes. Otros reptiles fosoriales también se

encuentran asociados con suelos arenosos (Henle 1989, Huey et

al. 1974, Papenfuss 1982). flianus cínereus parece seleccionar

aquellos que tienen mayor contenido de arena, evitando por el

contrario los que presentan mayores proporciones de arcilla.

Esto puede explicarse considerando que los suelos arenosos

son más facilmente excavables debido a que la cohesión entre

sus partículas es menor (Gans 1974, Papenfuss 1982). Por el

contrario, la arcilla tiende a compactar el suelo tanto

cuando hay humedad, en época de lluvias, como durante la

sequía estival, haciendo que la penetración en el suelo por
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animales excavadores sea más difícil. Esta elección se vería

favorecida ya que B. cinereus es la especie menos adaptada a

la vida excavadora dentro de todo el orden Amphisbaenia (Gans

1974).

Esta especie selecciona especialmente las piedras frente

a las rocas. Colocándose bajo las piedras durante el día

puede aumentar su temperatura corporal sin exponerse

directamente a los depredadores epigeos mientras que bajo las

rocas la consecución de temperaturas elevadas sería más

costoso (ver capítulo 2). También bajo las piedras es más

elevada la humedad relativa y se encuentran presas

potenciales que se refugian allí. Por otro lado, la

proximidad de las piedras ocupadas por los anfisbenios a las

rocas sería consecuencia del proceso de fragmentación de

estas y no tendría significado biológico.

Blanus cínereus selecciona fuertemente la hojarasca de .2

oxycedrus; dicha hojarasca es más abundante que la de Q.

rotundufolia o la de O. ladanifer. También otros reptiles

fosoriales se encuentran a menudo en el sustrato bajo

matorrales (Henle 1989, Papenfuss 1982). En la hojarasca que

se acumula bajo .2. oxycedrus, B. cinereus podría excavar

facílmente. También es probable que en este medio más rico en

materia orgánica sea mayor la abundancia de Invertebrados.

Además, la cobertura de árboles y matorrales proporciona

sombra y permitiría termorregular comportamentalmente a los

anfisbenios (Papenfuss 1982, y además ver capítulo 2).
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Los sustratos con vegetación herbácea son poco

utilizados por B. cinereus. Los resultados indican que es

indiferente a las hierbas anuales de escaso porte, pero que

evita las hierbas perennes. Los suelos con raíces de hierbas

perennes estarían más compactados debido a su mayor contenido

en arcilla y las propias raices añadirían más dificultades a

la excavación. En estas zonas se mantiene además un exceso de

agua que podría dificultar la respiración suterránea de E.

cinereus.

Los resultados indican que las características del suelo

influyen directamente en la selección de microhábitat. En

cambio, la influencia de la vegetación es indirecta. Arboles

y matorrales forman hojarasca sobre el sustrato que les rodea

y forman una capa de humus que favorece la presencia de

Invertebrados. También proporcionan sombra que puede ser útil

a los anfisbenios en las horas más calurosas del día.

La falta de variación intraespecífica podría ser debida

al tipo de muestreo realizado o al pequeño tamaño de muestra,

pero parece más probable que el medio subterráneo no permita

variación intraespecífica, al menos al nivel examinado. Esta

restricción podría ser local y deberse a las condiciones de

cierta homogeneidad del área de estudio.

Este estudio se realizó en primavera. En el zona de

estudio las temperaturas que se alcanzan en esta estación no

son muy elevadas, contando, además, con algunas lluvias. Sin

embargo, en verano se alcanzan temperaturas mucho más

elevadas y practícamente no se producen lluvias. Estos
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fuertes cambios estacionales que registran las regiones

mediterráneas podrían sugerir una variación estacional en el

uso de microhábitats por B. cinereus. Así, factores

abióticos, como son la temperatura y la humedad, regularían

la ubicación espacial de este reptil.
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Capitulo 2.

BIOLOGIA TERMICA

INTRODUCCION

La temperatura y el alimento disponible son dos factores

importantes a tener en cuenta la hora de seleccionar un

hábitat, y pueden interactuar de manera compleja, llegando a

ser demandas conflictivas para los reptiles (Swingland y

Lessells 1983) al influir en su supervivencia y su éxito

reproductivo (Huey 1991). Los estudios sobre biología

térmica, patrones de actividad y sus relaciones con la

búsqueda de alimento se han realizado principalmente sobre

taxones de saurios epígeos fácilmente observables. Sin

embargo, la fisiología térmica y otros aspectos relacionados

de los animales fosoriales son poco conocidos ya que las

observaciones en condiciones naturales resultan difíciles

(Avery 1982, Huey 1982, pero ver Miller 1944, Papenfuss

1982).

La búsqueda de alimento bajo tierra implica la

construcción de túneles, presumiblemente con unos elevados

costes energéticos (Kamel y Gatten 1983). Si los ectotermos

subterráneos seleccionaran temperaturas corporales más

elevadas que las temperaturas disponibles en el sustrato,

incurrirían en elevados costes al buscar el alimento en

microhábitats con bajas temperaturas, ya que deberían

invertir mucho tiempo y energía en la termorregulación.
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El propósito de este capítulo es examinar las relaciones

entre las características térmicas y tróficas del medio

subterráneo y su dinámica durante las horas del día con la

biología térmica de Blanus cinereus. Los puntos estudiados

fueron:

1) Predecir las características de la termorregulación

en los ectotermos fosoriales es difícil. Algunos ambientes

subterráneos presentan una estratificación térmica muy

limitada, haciendo difícil la termorregulación. Sin embargo,

en otros ambientes hipogeos los gradientes térmicos en el

suelo pueden realmente facilitarla (Huey et al. 1989). Se

examinó si B. cinereus es un animal termoconformista o si

selecciona una temperatura corporal apropiada tanto tiempo

como le sea posible, estudiando las temperaturas corporales

de individuos encontrados bajo rocas y estableciendo las

relaciones entre las temperaturas corporales y ambientales en

distintos períodos horarios y estacionales (Martín et al.

1990), la selección de temperaturas del sustrato en un

gradiente térmico y los movimientos en éste como un índice de

los niveles de actividad.

2) Los patrones de variación térmica en ambientes

subterráneos cambian con la profundidad. Las temperaturas de

la superficie del suelo varían ampliamente a lo largo del

día, pero las temperaturas de las capas profundas son

estables (Huey et al. 1989, Muth 1980). Las temperaturas del

suelo a una profundidad dada están influidas por las

condiciones meteorológicas, las propiedades físicas del suelo
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(Muth 1980), el grado de insolación y la presencia o ausencia

de rocas, las cuales pueden ofrecer ventajas a los ectotermos

subterráneos (Huey et al. 1989). Se examinaron qué

microhábitats pueden ser utilizados por B. cinereus en

relación con el ciclo de temperaturas diarias, y si el uso de

rocas observado está relacionado con un comportamiento

termorregulador.

3> La fauna de invertebrados no se distribuye en el

suelo de manera uniforme. La abundancia y diversidad de

invertebrados en las zonas áridas varía dependiendo de

factores topográficos como la inclinación y exposición de las

pendientes (Di Castri 1973), la estabilidad del suelo,

acumulación de hojarasca, materia orgánica, precipitación,

temperatura, insolación, humedad y las características

físicas y químicas del suelo (Cepeda y Whitford 1989a, b,

Crawford 1988). Se estudió cómo el esfuerzo de búsqueda de

alimento puede ser maximizado en relación con la

disponibilidad de invertebrados a diferentes profundidades.

No se ha estudiado toda la variación anual registrada.

Sólo se describen los patrones de comportamiento en

primavera, y B. cinereus puede estar activo de Febrero a

Octubre. Sin embargo, los resultados pueden permitir la

predicción de los patrones de comportamiento en verano.
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MATERIAL Y MiETODOS

Ana de estudio

El trabajo de campo se llevó a cabo en los alrededores

de Torrelodones (Madrid), a una altitud aproximada de 950

metros. Bioclimáticamente este área se incluye dentro del

nivel superior del piso mesomediterráneo, con un ombroclima

entre seco y subhúmedo (Rivas-Martínez 1981, 1982). La

temperatura media de las mínimas del mes más frío (Enero) es

de 1.4 oc y la media de las máximas del mes más cálido

(Julio) de 30.9 0C. La precipitación media anual es de 608 mm

(Montero y González 1984). El sustrato es arenoso y los

suelos predominantes son las tierras pardas meridionales

(69.7% arena, 21.4% limo, 8.9% arcilla), a menudo degradadas

a un ranker pardo (Guerra 1968).

La cobertura de la superficie está provista de bloques

graníticos (6.5% de la cobertura), rocas (4.6%), hojarasca

(13.9%), hierbas (30.1%), matorrales (11.4%), y troncos

(0.5%); y el resto es suelo desnudo (Guerra 1968, pero ver

capítulo 1). La vegetación arbórea consiste predominantemente

en enebros <Juniperus oxycedrus), que constituyen la etapa de

degradación antropogénica del encinar, como así lo indican la

presencia limitada de algunos arbustos de encinas (Quercus

rotundifolia) (Rivas-Martínez eL al. 1987). Se encuentran

además, matorrales de Cistus ladanifer (Fam. Cistaceae),

junto a tavandula stoechas y Thymus mastichina (Eam.
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Labiatae) predominantemente, mientras que Helychrysum

stoechas (Fam. Compositae), Daphne gnidium (Fam.

Thymeleaceae) y en algunas áreas Genista hirsuta (Fam.

Leguminosae) se localizan esporádicamente (Rivas-Martínez

1979). Las acículas se acumulan debajo de los enebros

formando capas de varios centímetros de espesor, pero la capa

de humus no suele tener una profundidad mayor de 10 cm

(Guerra 1968, pero ver capítulo 1).

Temperaturas corporalesen el campo

El área de estudio fue visitada regularmente de Mayo a

Agosto de 1988. Se siguieron rutas al azar a una velocidad

aproximada de 200m/hora durante el día (de 6 a 18 horas GMT)

y todas las piedras encontradas fueron levantadas. Se

examinaron todos los ejemplares de B. cinereus que se

encontraron bajo las rocas.

La temperatura corporal (Tc) fue medida en un intervalo

menor de 10 segundos después de levantar las piedras,

utilizando un termómetro digital (rango = -20 0C a 70 0C,

precisión: 0.1 0C). La sonda del termómetro (2 mm de

diámetro) se insertó dentro de la cloaca de cada individuo.

Para prevenir alteraciones en las Tc, los ejemplares se

mantuvieron sujetos sobre el sustrato mediante un palito

mientras se les introducía el termómetro. Las temperaturas

del sustrato (Ts) y las del aire (Ta) en la sombra y a 5 cm

sobre el suelo fueron medidas en cada sitio donde se localizó
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un ejemplar. Se midió también la longitud cabeza-cloaca (LCC)

de cada individuo capturado con una precisión de 1.0 mm.

Posteriormente todos los ejemplares fueron devueltos a su

lugar de captura sin ningún daño.

Se anotó la frecuencia de aparición de los ejemplares

bajo piedras en relación al esfuerzo de búsqueda. El número

de observaciones fue dividido entre el número de rutas

aleatorias que se seguió en una hora determinada.

Selección térmica y actividad en gradiente

Se capturaron 15 ejemplares de B. cinereus (6 machos

adultos, 3 hembras adultas y 6 inmaduros) durante Marzo de

1990 en el área de estudio, que posteriormente fueron

mantenidos en la Estación Biológica de “El Ventorrillo”

(Navacerrada). La longitud cabeza-cloaca (LCC) de los

individuos osciló entre 80-215 mm (x ± SE = 147 ± 8 mm).

Los anfisbenios fueron observados individualmente dentro

de un gradiente térmico <150 cm de longitud, 20 cm de anchura

y 25 cm de altura) que tenía como sustrato 2 cm de arena,

colocado en una habitación fría. Una bombilla de 200-Vi fue

suspendida sobre uno de los extremos produciendo un gradiente

de temperaturas en el sustrato que osciló entre 15 y 40 0C.

El extremo frío del gradiente estaba a temperatura ambiente.

Cada individuo fue colocado en el gradiente térmico al menos

seis horas antes de empezar las mediciones.
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Previamente a realizar las pruebas, se midió la

temperatura cloacal (Tc) de cada individuo con un termómetro

digital (rango = -20 0C a 70 0C, precisión: 0.1 0C), y cada

temperatura fue comparada con la temperatura que presentaba

el sustrato del gradiente (Ts) en el mismo lugar en que se

hallaba el individuo. Las temperaturas cloacales estaban

estrictamente correlacionadas con las del sustrato, y tenían

como media 1.2 0C más que las temperaturas de la arena

adyacente (Tc = 2.6 + 0.9*Ts, r = 0.97, P < 0.001). Estos

resultados son similares a los obtenidos en el campo (ver

apartado de temperaturas corporales, pero ver Gil eL al.

1993). Ya que la Tc puede ser predecida mediante la Ts, sólo

se midió la temperatura del sustrato seleccionada (Tsel),

evitando así molestar a los ejemplares (Gatten y McClung

1981).

Las pruebas se realizaron entre Junio y Julio de 1990. A

intervalos de 60 minutos (desde las 7 a las 18 horas), se

determinaba la localización del animal en el gradiente y se

medía la Ts adyacente a la mitad del cuerpo del individuo.

Cada animal fue observado sólo durante un dia, y sólo una

medida fue tomada para cada periodo horario.

Para examinar la relación entre las Tsel y la actividad

de los anfisbenios, se midieron los movimientos relativos de

los individuos durante las pruebas. La longitud del gradiente

se dividió en 15 sectores mediante marcas cada 10 cm. En cada

intervalo de 60 mm se anotaba la localización del individuo

en uno de los sectores, y se calculaba la distancia mínima
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entre las dos localizaciones consecutivas del individuo. Esta

longitud fue considerada como un índice de la actividad del

anfisbenio (Andrews y Kenney 1990>.

Temperaturas operativas ambientales

Se midieron las temperaturas operativas ambientales en

el área de estudio utilizando modelos huecos de cobre (Bakken

1989, Bakken et al. 1985). Los tubos <20 cm de longitud, 6 mm

de diámetro externo, y 3.3 mm de diámetro interno> eran

similares en tamaño y color a un anfisbenio adulto. Se colocó

un termopar en el interior del modelo y se cerraron ambos

bordes (Bakken 1989). Durante los días de Abril de 1991 en

los que el tiempo fue soleado, se midieron cada hora (entre

las 7 h y las 18 h), las temperaturas en el suelo a

profundidades de 0-25 cm, en intervalos de 5 cm, en sitios al

sol y a la sombra. También se midieron las temperaturas

operativas bajo piedras al sol de diferentes grosores (0-10,

10-20, 20-30, y > 30 cm de grosor). Para conocer la

variabilidad espacial y temporal se tomaron veinte lecturas

en diferentes localizaciones por categoría y hora.

Selección de rocas

Para examinar el uso de rocas por los anfisbenios en

relación con su grosor, características térmicas, y

disponibilidad, se levantaron piedras al azar en el área de
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estudio durante Abril de 1991. Cuando un anfisbenio era

encontrado, se estimaba la distribución de tamaños de las

rocas disponibles. Para ello se midió el grosor de las rocas

encontradas a lo largo de dos transectos ortogonales (10 m de

largo y 1 m de ancho) que se intersectaban en el punto donde

se localizaba el ejemplar. La dirección de los transectos era

paralela y perpendicular al sol. Se excluyeron las rocas que

eran demasiado pequeñas para cubrir a un anfisbenio adulto (<

10 cm de longitud), y aquellas que presentaban más de 2/3 de

su volumen enterrado. Para determinar si los anfisbenios

seleccionan sólo un grupo de todo el rango disponible de

tamaños de rocas, se compararon la frecuencia de rocas

seleccionadas frente a las disponibles en tres clases de

tallas (< 5, 5-25, y > 25 cm) usando un test de la Chi-

cuadrado.

Para examinar la relación entre la selección de rocas y

las temperaturas del sustrato se capturaron 12 ejemplares de

B. cinereus en el área de estudio. Los animales se

mantuvieron en la estación de “El Ventorrillo” en un terrario

(150 x 70 x 40 cm) con tierra del área de estudio,

proprocionándoles diáriamente invertebrados y humedad. En la

superficie se dispusieron dos piedras equidistantes, de unos

25 cm de longitud pero con dos grosores diferentes (10 y 20

cm). Se colocaron modelos huecos de cobre a una profundidad

de 2 cm bajo cada piedra y bajo el suelo abierto cercano a

cada piedra. Durante los meses de Mayo y Junio de 1991, las

piedras fueron levantadas tres veces por día, seleccionadas
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al azar. Se anotó la presencia de ejemplares bajo las rocas y

se midieron las temperaturas operativas ambientales de cada

modelo de cobre.

Disponibilidad de invertebrados

Para estimar la disponibilidad de invertebrados en el

área de estudio, se recogieron muestras de suelo en diez

puntos al azar situados en la zona de hojarasca formada

debajo de los enebros, un microhábitat que es seleccionado

por B. cinereus (ver capítulo 1). En cada punto se examinó un

área de 1 m2, donde se recogieron 10 muestras de suelo

(alrededor de 1000 cc/muestra) excavando a diferentes

profundidades (cada 5 cm desde la superficie hasta 50 cm de

profundidad). Las muestras de suelo se mantuvieron frescas

hasta ser transportadas al laboratorio.

Los invertebrados mayores se extrajeron de las muestras

de suelo con pinzas y se conservaron en alcohol de 76 %. Más

tarde, cada muestra de suelo se colocó en un embudo Berlese y

estuvo expuesta al calor de una bombilla de 100-W, colocada a

una distancia de 10 cm, durante siete días. Todos los

invertebrados extraídos con una talla mayor de 1 mm (la presa

de talla más pequeña para B. cinereus> se recogieron en

alcohol de 76 % (Edward y Fletcher 1971). El volumen de las

presas fue estimado por aproximación al volumen de un cuerpo

geométrico apropiado (Griffiths 1986).
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Análisis de los datos

Se utilizaron análisis de varianza <ANOVA) para evaluar

diferencias entre medias, test de la t de Studerit para la

comparación entre pares de medias y para determinar si las

pendientes de las rectas de regresión eran significantemente

diferentes entre si. La correlación de Pearson se utilizó

para evaluar los niveles de correlación, y el test de

Student-Newman-Keuls para las comparaciones múltiples a

posteriori entre las medias (Sokal y Rohlf 1981). Se

utilizaron correlaciones parciales para eliminar los efectos

de la Ta sobre la Tc y viceversa, y se realizó un análisis de

covarianza (ANCOVA) para excluir los efectos de la

covariación de las temperaturas del aire y del sustrato

(Calvo 1982).

Se usaron análisis de la varianza (ANOVA) bifactoriales

de medidas repetidas para determinar la variación de las

temperaturas seleccionadas y los movimientos en el tiempo.

Las diferencias en abundancia y volumen de invertebrados

entre diferentes profundidades se evaluaron mediante ANOVA

unifactoriales. La diversidad de invertebrados en cada

profundidad se estimó utilizando el índice de diversidad de

Shannon (H’= -Epilnpi) (Magurran 1988). Se consideró un alpha

igual a 0.05 como criterio para la significación estadística.
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RESULTADOS

Temperaturas corporalesenel campo

Se midieron 102 temperaturas corporales de individuos

encontrados bajo piedras entre Mayo y Agosto. Las

temperaturas oscilaron entre 13.1 oc y 29.3 0C (~ = 22.5, SO

= 3.4). Las temperaturas del sustrato asociadas variaron

entre 12.2 ‘>C y 29.8 ~ (i~ = 21.3, SD = 3.4), mientras que

las temperaturas del aire variaron entre 11.2 0C y 31.9 0C (i

= 21.1, SD = 3.6). Las correlaciones entre Tc y Ts (r = 0.95.

P < 0.001) y entre Tc y Ta (r = 0.79, P < 0.001) fueron

altamente significativas (Fig. 2.1). Las correlaciones

parciales entre Tc y Ts (r = 0.87) y entre Tc y Ta (r = 0.33)

indican que las temperaturas del sustrato tienen una mayor

influencia sobre las temperaturas cloacales (P < 0.001, en un

test para los coeficientes de correlación) que las

temperaturas del aire. La pendiente de la recta de regresión

de Tc sobre Ts (b = 0.9) no difiere significativamente de uno

(ti = 1.29, P > 0.05).

Las diferencias entre Tc y Ts variaron de -1.6 0C a +4.6

0C, aunque como media la To estaba 1.2 0C por encima de Ts

(SD = 1.1, ti = 11.02, P < 0.001 en un test de la t para una

desviación de O 0C). Aproximadamente el noventa por ciento

(87.2 %) de las temperaturas cloacales medidas tenían entre O

y 3 0C más que las temperaturas del sustrato, y sólo siete

temperaturas cloacales (6.8 %) fueron menores que las Ts
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correspondientes. No se encontró una correlación

significativa entre Te y la diferencia entre Tc y Ts (r = -

0.13, 101 g.l., P > 0.05). Tampoco estaban correlacionadas

significativamente la longitud cabeza—cloaca y la diferencia

entre Tc y Ts (r = 0.19, P > 0.05).

La longitud cabeza—cloaca de los individuos medidos

osciló entre 88 y 192 mm (i = 152 mm, SO = 24 mm). Para

comprobar si la temperatura corporal variaba con la talla, se

distinguieron dos clases de tamaño. Un grupo de pequeña talla

(x = 104 mm, SD = 8 mm, rango = 88-114 mm, IV = 15) y otro

grupo de talla mayor (x = 160 mm, SD = 10 mm, rango = 138-192

mm, IV = 87). Las temperaturas corporales no difirieron

significativamente entre los dos grupos (ti = 0.98. P ~ 0.05).

Variación horaria y estacional

La figura 2.2 muestra el porcentaje de individuos

observados, corregido para el esfuerzo de búsqueda, en los

intervalos horarios. La presencia máxima de individuos fue a

media mañana (el 43 % de las observaciones se hicieron entre

las 9 y las 11 horas), y a media tarde (el 21 % de las

observaciones se realizaron entre las 13 y 16 horas). Así

pues, B. cinereus muestra un patrón de actividad bimodal

entre los meses de Mayo y Agosto.

La Tabla 2.1 muestra la variación de las Tc y Ts a lo

largo del día. Tanto la Tc UF1191 = 4.13, 1’ < 0.001) como la

Ts (F1191 = 4.49, 1’ < 0.001) variaron significativamente a
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TABLA 2.1 - Medias de la temperatura corporal (Tc) y de la

temperatura del sustrato (Ts) para cada periodo horario. Se

indican la media, el error standard y el tamaño de muestra.

TC TS

HORA IV x±SE x±SE

07-08 4 22.3 ± 0.7 21.9 ± 1.0

08—09 5 22.6 ± 0.7 21.3 i 1.4

09—10 22 19.6 ± 0.8 18.2 ± 0.8

10-11 30 22.1 ± 0.6 20.7 ± 0.6

11-12 5 23.3 ± 0.8 21.6 ± 1.1

12-13 6 24.8 ± 0.8 22.7 ±0.8

13-14 6 24.5 ± 0.7 23.3 ±0.7

14-15 11 24.6 ±0.7 23.7 ±0.5

15-16 7 25.2 ~ 0.8 23.9 ±0.5

16—17 4 24.6 ±0.9 23.3 ± 1.1
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lo largo del día. Cuando se excluyó el efecto de Ts, la Tc

también varió significativamente (ANCOVA, F1191 = 2.11, P <

0.05) -

Cuando se agruparon las observaciones en dos periodos de

tiempo (6-12 y de 12-18 horas), la media de Tc entre las 6-12

(x = 21.4 ‘C, SO = 3.5, rango = 13.1-28.9
0C, IV = 67) fue

significativamente más baja (ti = 6.20, 100 g.l., P < 0.001)

que entre las 12-18 horas (x = 24.7 0C, SO = 1.9, rango =

20.9-29.3 0C, IV = 35). Sin embargo, si el efecto de Ts es

excluido, la TC no difiere significativamente entre los dos

periodos (ANCOVA, F
199 = 0.52, E’ > 0.05). La correlación

entre Tc y Ts es significativa entre 6-12 horas (r = 0.96. P

< 0.001) y entre 12-18 (r = 0.77, E’ < 0.001). Las pendientes

de las rectas de regresión de Tc sobre Ts entre las 6-12

horas (b = 0.95) y entre las 12-18 horas (b = 0.90) no son

significativamente diferentes (ti = 0.65, 98 g.l., E’ > 0.05).

Las temperaturas corporales no difirieron

significativamente entre meses (F398 = 0.88, P > 0.05), ni

tampoco lo hicieron las temperaturas del sustrato (F398 =

1.36, E’ > 0.05). Sin embargo, sí variaron significativamente

las temperaturas del aire <F398 = 6.44, P < 0.001, Fig.

2.3). Las temperaturas cloacales medidas entre las 6-12 horas

difirieron significativamente entre meses (E’368 = 6.03, E’

0.01). También lo hicieron las TC medidas entre las 12-18

horas (E’3 68 = 5.11, E’ < 0.05). Las temperaturas corporales

medias de la mañana y de la tarde difirieron

significativamente en Mayo (E’ < 0.001 en el tes de Student-
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Newman-Keuls) y en Junio (P < 0.001), pero no en Julio (P >

0.05). En Agosto sólo se encontraron unos pocos individuos (5

% del total) por la mañana temprano (entre las 7-9 horas>,

con unas Tc muy altas (i~ = 22.8 0C, SO = 1.8, rango = 20.5-

24.8 0C) y cuando las Ts eran muy altas también (i~ = 21.6 0C,

SD = 1.4, Fig. 2.4).

Para estudiar la relación entre la desaparición de

individuos bajo las piedras en Agosto y las temperaturas, se

midieron las temperaturas del sustrato bajo piedras donde en

otras ocasiones se habían encontrado anfisbenios. Entre las

9—11 horas las temperaturas del sustrato medidas oscilaron

entre 24.1 OC y 33.4 0C (x = 27.4 0C, SD = 2.4, IV = 40), y

fueron significativamente más altas (ti = 9.61, 77 g.l.., 1’ c

0.001) que las temperaturas del sustrato en Julio y Agosto

cuando sí se encontraron anfisbenios (j¿ = 22.1 0C, SD = 2.5,

IV = 39).

Temperaturas seleccionadas del sustrato y actividad

Las medias de las temperaturas del sustrato

seleccionadas por cada individuo variaron entre 17.8 y 23.6

0C (x ± SE = 20.7 ± 0.5 0C, IV = 15), así que de acuerdo con

el modelo de regresión entre la temperatura corporal y la del

sustrato, la media de la temperatura corporal seleccionada

sería 21.9 0C. No hubo variación significativa entre horas (E

= 0.61, 11,155 g.l.. E’ = 0.82) (Fig. 2.5a).
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La media de los movimientos relativos de B. cinereus fue

significativamente diferente entre horas (E = 2.71, 11,155

g.l., P < 0.02, Fig. 2.5b). Esta variación parece estar

relacionada con el incremento en movimientos notado por la

tarde -

Temperaturas operativas ambientales

Las temperaturas operativas del suelo mostraron un claro

ciclo diario (Fig. 2.6), estando las más bajas por la mañana

temprano y las más elevadas entre 15-16 horas. Las

temperaturas del suelo expuesto al sol (Fig. 2.6a) fueron más

variables que las del suelo a la sombra (Fig. 2.6b),

especialmente en los capas superficiales. Por ejemplo, las

temperaturas en la superficie del suelo al sol variaron una

media de 16.40 C (entre 10.5 y 26.9 CC). mientras que las de

la superficie a la sombra variaron sólo 10.8 00 (7.5 a 18.3

OC). Sin embargo, las temperaturas a 20-25 cm de profundidad

fueron sólo ligeramnete superiores al sol que a la sombra, y

ambas oscilaron sólo alrededor de 2 0C a lo largo del día.

Las temperaturas superficiales por la mañana temprano fueron

más bajas que en las capas más profundas.

Un anfisbenio que se moviera entre la superficie y 10 cm

de profundidad en el suelo al sol, sería capaz de encontrar

temperaturas del sustrato dentro del. rango seleccionado

durante ocho horas continuas (1000-1800 h) (Fig. 2.6a). En

contraste, un anfisbenio en las capas más profundas, tanto

— 49 —



Biología térmica

a> SUELO AL SOL

5cm

510cm__ 30 [
O 1015cm
«25 1520cm .

ti
fl 4F 20-25 cm __________ _____—- -------—-— Tse

1

~20 —~

QE •------

u]
o. 15 .7 ~<-

Lii - - - 3
1— -~ -¾½--

10

7 8 9 10 11 12 13 14 15 lB 17 18

HORAS

b> SUELO A LA SOMBRA

35 - — -- -.- -— ______

h 5cm
— 301< :10w
o fl
O -15cm

15-20cm --o: M
Ej ~ ~ -25cm

20 ____-- —-—____ --———---- TseI
QE
II] —-

15
u] ~zzza’z<V~O—R
1—

10

7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 lB

llORAS

FIGURA 2.6 - A) Ciclo de las temperaturas operativas en el
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el rango de temperaturas seleccionadas.
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como en sitios a la sombra (Fig. 2.6b), no podría encontrar

sustratos con su temperatura seleccionada a ninguna hora del

día.

Las temperaturas del sustrato bajo piedras también

mostraron un claro ciclo diario (Fig. 2.7), siendo menores

por la mañana temprano y más altas entre las 14 y 16 horas.

Se encontró una relación directa entre el grosor de la piedra

y la temperatura, siendo más alta la temperatura bajo piedras

más delgadas a cualquier hora. Las temperaturas oscilaron en

un rango ligeramente mayor debajo de las rocas delgadas (14.4

0C de máxima diferencia) que debajo de las rocas más gruesas

(las > 30 cm, oscilaron 12.2 0C).

Debajo de las rocas delgadas fue donde a primera hora

por la mañana se alcanzó el rango de temperaturas

seleccionado. Sin embargo, menos de una hora después debajo

de estas rocas se midieron temperaturas excesivamente

elevadas. En contraste, las temperaturas bajo las rocas de un

grosor intermedio, estuvieron dos horas dentro del rango de

temperaturas seleccionado a mitad de la mañana. Las

temperaturas bajo piedras mayores de 30 cm de espesor

estuvieron dentro del rango de temperaturas seleccionado

durante cinco horas, pero sólo tarde por la mañana y durante

la tarde.
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TABLA 2.2 = Selección de rocas por B. cinereus durante el día

en el área de estudio. Las rocas están divididas en tres

categorías de tamaño (N = tamaño de muestra).

N

Grosor de las rocas (cm)

<5 5—25 >25

Seleccionadas 21 23.8 76.2 0.0

Disponibles 270 43.0 46.3 10.7

53 —



Biología térnúca

7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18

HORA

35 60

30 50
Cf)

o uJ
O 25 Z

40Q

Gr 6
CC

1’— 30>o:
~ 15 W
w Co

O.. 20W
~10 o
w

10
5

o o
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una de estas piedras durante los experimentos de selección de
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continua horizontal representa la temperatura media

seleccionada en el gradiente <Tsel) y las líneas discontinuas

el rango de temperaturas seleccionadas.
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Selección de rocas

Blanus cinereus fue encontrado en el campo bajo piedras

con tamaños significativamente diferentes de los disponibles

(5<2 = 14.96, 1 g.l., E’ < 0.0001) (Tabla 2.2), seleccionando

rocas con una talla intermedia (5-25 cm> y evitando las rocas

muy delgadas (< 5 cm) y las muy gruesas ½25 cm).

Los anfisbenios mostraron un patrón bimodal de uso de

rocas en el terrario. Se les encontró frecuentemente bajo

rocas durante la mañana y en menor número durante la tarde

(Fig. 2.8). Los ejemplares fueron encontrados usualmente bajo

piedras cuando la temperatura de la piedra estaba dentro del

rango de temperaturas seleccionado. Los individos utilizaron

las piedras diferencialmente durante el día (5<2 - 24.87, 3

g.l., P < 0.0001), usando principalmente las rocas delgadas

más durante la mañana (7-12 h: 5<2 - 99.51, E’ < 0.0001), pero

ambos tipos de rocas durante la tarde (13-18 h: 5<2 = 0.17, E’

- 0.68).

La temperaturas de los modelos colocados bajo las

piedras en el terrario no variaron significativamente (F =

0.41, 1,24 g.l., E’ = 0.53) cuando los individuos fueron

encontrados bajo la roca delgada (25.0 ± 1.2 0 C) o bajo la

roca más gruesa (26.4 ± 1.5 0C). Sin embargo, las

temperaturas de los modelos enterrados en el suelo expuesto

al sol cuando los anfisbenios fueron encontrados en la roca

gruesa (28.6 ± 1.4 0C) fueron significativamente más altas (E’
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TABLA 2.3 - Abundancia total de invertebrados (> 1 mm) en las

muestras de suelo <IV = 100) del sitio de estudio recogidos en

los embudos Berlese. Se indican el número total (IV), la media

(±1 SE) del número de organismos por muestra, y la media del

volumen (mm3) (ir 1 SE) de cada tipo de invertebrado. Las

frecuencias se refieren al número de muestras que contenían

un taxón determinado.

IV Abundancia Volumen Frecuencia

Diplura

Protura

Collembola

Coleoptera

Hymenoptera:

Formicídae

Otros

Otros Insectos

Larvas:

Diptera

Coleoptera

Lepidoptera

Ninfas

Araneae

Myriapoda:

Chi lopoda

Diplopoda

Nematoda

Enchitreida

Oligochaeta

27

1

158

17

126

15

10

0.27±0.09 0.24

0.01±0.01 0.02

1.58±0.82 0.07

0.17±0.05 0.27

1.26±0.73 1.73

0.15±0.01 0.11

0.10±0.04 10.51

74 0.74±0.26 5.00

21 0.21±0.06 46.42

2 0.02±0.01 9.42

1 0.01±0.01 513.13

5 0.05±0.02 0.16

17 0.17±0.06 0.26

5 0.05±0.02 20.68

395 3.95±0.63 0.09

13 0.13±0.05 3.29

3 0.03±0.02 245.93

+ 0.03

+ 0.00

+ 0.01

~-0.10

+ 0.64

+ 0.02

+ 6.93

+ 3.46

±27.55

+ 4.72

+ 0.00

+ 0.05

+ 0.07

±16.93

+ 0.01

+ 1.40

±128.05

8.90± 1.36 3.55±1.12

13

1

20

14

18

6

5

25

15

2

1

5

14

5

69

8

3

Total 890 89
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TABLA 2.4 — Frecuencia de invertebrados (> 1 mm) encontrados

en las muestras de los embudos Berlese según diferentes

profundidades basada en 20 muestras de suelo de cada

profundidad. H’ es la diversidad taxonómica de invertebrados

por cada clase de profundidad.

Profundidad <cm)

0-10 10-20 20-30 30-40 40-50

Diplura 17 1 2 2 4

Protura O 0 0 0 1

Collembola 143 3 2 5 5

Coleoptera 12 0 0 2 3

Hymenoptera:

Formicidae 89 28 8 0 1.

Otros 14 2 0 0 0

Other insectos 8 0 0 0 0

Larvas:

Diptera 8 25 10 25 6

Coleoptera 16 0 2 3 0

Lepidoptera 1 0 0 0 1

Ninfas 1 0 0 0 0

Araneae 2 1 1 1 0

Myri apoda:

Chilopoda 6 2 4 4 3

Diplopoda 4 0 0 1 0

Nematoda 86 85 51 115 57

Enchitreida 8 2 2 1 0

Oligochaeta 2 1 0 0 0

Total 417 150 82 159 81

II’ 1.91 1.28 1.34 1.01 1ÁL7

— 58 —



Biologíatérmica

= 5.98, 1,24 g.l., P = 0.02) que cuando fueron encontrados en

la roca delgada (24.7 i 0.9 0C).

Disponibilidad de invertebrados

Se capturaron un total de 890 invertebrados > 1 mm de

las muestras de suelo. La abundancia (F = 4.08, 9,90 g.l., P

< 0.001) (Fig. 2.9a) y el volumen total de invertebrados por

muestra (F = 3.29, 9,90 g.l., P < 0.002) (Fig. 2.9b)

difirieron significativamente entre distintas profundidades.

Los invertebrados fueron más abundantes y voluminosos en las

capas superficiales. Los nematodos fueron los invertebrados

macroscópicos más comunes, seguidos de los colémbolos,

hormigas y larvas de insectos (Tabla 2.3). Estos cuatro

grupos juntos sumaron el 87.2 % del total (Tabla 2.3). La

mayoría de los grupos taxonómicos fueron más abundantes en

las capas superficiales, decreciendo o incluso desapareciendo

hacia las capas más profundas. La diversidad taxonómica

también decreció con la profundidad (Tabla 2.4).

DISCUSION

Temperaturas corporales en el campo

Las temperaturas corporales de B. cínereus muestran una

fuerte correlación con las temperaturas ambientales. Como se
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podía esperar en una especie de hábitos subterráneos, las

temperaturas corporales están muy correlacionadas con las del

sustrato, y B. cinereus parece presentar un cierto grado de

termoconformismo (Gil et al. 1993, Huey y Slatkin 1976). Una

situación similar es encontrada en los ant isbenios del género

Hipes (Papenfuss 1982). La ausencia de correlación entre la

diferencia entre las temperaturas corporal y la del sustrato

(Tc - Ts) en B. cinereus y la temperatura del sustrato (Ts)

tamibién sugiere un grado de termoconformismo (Huey y Pianka

1977>.

El relativamente bajo rango de temperaturas medido en E.

cinereus es similar a los medidos en otros reptiles

fosoriales tigmotermos, como Leptotyphlops dulcis (Clark

1967), Anniella pulchra (Erattstrom 1965, Bury y Balgooyen

1976) y Anguis fragilis (Gregory 1980, Spellerberg 1976>. Por

el contrario, Qphisaurus apodus, un ánguido con un

comportamiento más heliotérmico, mantiene su temperatura

corporal independientemente de la del sustrato (Meek 1986).

Otra especie mediterránea de ant isbenio Trogonophis

wieg-manni, muestra una temperatura corporal media en el

laboratorio similar a la medida por nosotros en el campo en

B. cinereus <Gatten y McClung 1981). Las especies

subtropicales de Hipes tienen temperaturas corporales en el

campo más elevadas que las de E. cinereus (Papenfuss 1982),

aunque quizá sea porque también las temperaturas de aquellos

sustratos son más elevadas.
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En un gradiente térmico en laboratorio, T. wiegmnni

muestra un patrón bimodal de selección de temperaturas

durante el día (Gatten y McClung 1981). Aunque las

temperaturas corporales de S. cinereus difieren de la mañana

a la tarde, puede ser que esta diferencia sea sólamente un

reflejo de la covariación entre las temperaturas corporales y

las del sustrato; así, en los meses más cálidos las

diferencias entre las temperaturas corporales de la mañana y

la tarde se hacen más pequeñas.

Blanus cinereus es un reptil tigmotermo típico que

obtiene el calor necesario por contacto directo con el suelo,

y, aprovechando el calor almacenado bajo las rocas en las que

se encuentra. Las rocas a menudo tienen temperaturas más

altas que el suelo que las rodea. Una inercia térmica de este

tipo ha sido sugerida como importante en la termorregulación

de Chalcides bedriagai (López Jurado et al. 1978) y Eumeces

obsoletus (Hall 1977). Ambos reptiles seleccionan refugios

debajo de las piedras para calentarse. Además del beneficio

térmico, debajo de las piedras la humedad es elevada y los

invertebrados que viven allí son una posible fuente de

alimento para los anfisbenios, al tiempo que disminuye el

riesgo de predación (Gans 1974, sin embargo, ver capítulo 3).

Las observaciones de B. cinereus bajo piedras durante el

día fueron bimodales. Por la mañanan temprano se encontraron

muchos individuos torpes e inactivos. Según avanzaba el día y

el suelo se calentaba, los individuos tenían una temperatura

más alta y mostraban un reflejo de escape similar a1 descrito
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para B. mettetalli (Sons y Saint Girons 1963), escapando

rápidamente por sus túneles cuando se levantaban las piedras.

A mediodía, cuando las temperaturas ambientales eran

elevadas, pocos ejemplares fueron observados (ver también Gil

et al. 1993). A estas horas las temperaturas bajo las piedras

eran elevadas, mientras que las temperaturas en el suelo de

alrededor eran más favorables, permitiendo a los individuos

moverse hacia otros lugares. Según progresaba la tarde, los

individuos retornaban a la superficie bajo las piedras,

aunque en menor número que por la mañana.

Cuando los meses empiezan a ser más calurosos B.

cinereus alcanza altas temperaturas más pronto y muestra el

reflejo de escape antes. En Agosto se observaron pocos

anfisbenios. Los individuos encontrados presentaban una

temperatura corporal realmente elevada ya por la mañana

temprano y la temperaturas del sustrato también eran

elevadas. A otras horas del día las temperaturas debajo de

las piedras eran muy elevadas, quizá cerca de la temperatura

crítica máxima para esta especie, con lo que la actividad

sólo seria posible en el suelo a mayor profundidad. En

Marruecos, E. metitetalli desaparece en Junio (Bons y Saint

Girons 1963) cuando el suelo está seco. La falta de humedad

en el suelo es otro posible factor que puede contribuir a la

ausencia de individuos en la superficie, ya que en la

estación seca los suelos están muy compactados (Guerra 1968)

haciendo difícil la excavación para los animales que viven
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bajo el suelo. Situaciones similares se encuentran en las

serpientes de la Familia de los Uropéltidos (Gans 1976).

Los ritmos de actividad diaria bajo las pidras sugieren

que aunque 8. cinereus muestra un cierto grado de

termoconformismo, también presenta un comportamiento

termorregulador, tendiendo a mantener su temperatura corporal

óptima tanto como sea posible mediante movimientos dentro del

sustrato. Posiblemente otros anfisbenios tengan

comportamientos similares, que contribuyen a paliar las

limitaciones del hábitat subterráneo.

Temperaturas seleccionadas y actividad

Los patrones de actividad diaria de los organismos

ectotermos están relacionado con los ciclos diarios y

estacionales en las temperaturas ambientales. Muchos

ectotermos son capaces de alcanzar una cierta independencia

de la variación térmica temporal seleccionando los

microclimas apropiados (Adolph 1990, Christian et al. 1983).

En contraste, algunos ectotermos que viven en ambientes

térmicos restringidos muestran temperaturas corporales bajas

o altamente variables. Sin embargo, son capaces de

compensarlo de varias maneras (Avery 1982, Huey 1982). Por

ejemplo, las tortugas de agua dulce salen a tierra a solearse

(Schwarzkopf y Brooks 1985); y muchos ectotermos nocturnos

separan actividad y termorregulación, restringiendo la
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actividad a las primeras horas del atardecer y soleándose

durante el día (Avery 1982, Dial 1978).

Muchos reptiles epigeos son capaces de responder a las

variaciones espaciales y temporales del ambiente térmico y

así mantener sus temperaturas corporales dentro de un rango

relativamente estrecho de temperaturas mediante cambios

comportamentales como la modificación en la frecuencia de

soleamientos, periodos de actividad, y uso de microhábitats

(Adolph 1990, Grant y Dunham 1988, Huey 1974, 1982,

Waldschmidt y Tracy 1983). Sin embargo, estos cambios

comportamentales pueden ser demasiados costosos en términos

de tiempo y energía gastada (Huey y Slatkin 1976), y entonces

los reptiles pueden alterar sus temperaturas corporales

preferidas (Christian et al. 1983, Withers y Campbell 1985) o

incluso llegar a ser termoconformistas (Hertz 1981, Hertz y

Huey 1981).

La relativa baja temperatura corporal seleccionada que

caracteriza a los reptiles fosoriales (Avery 1982) puede ser

una adaptación convergente al medio subterráneo. Los ciclos

diarios tanto como los ciclos estacionales de temperaturas

del suelo podrían limitar la temperatura corporal preferida

de un ectotermo fosorial. En áreas templadas, si las

temperaturas corporales seleccionadas son altas, el ciclo

anual de actividad de un ectotermo puede quedar restringido

al verano, y el ciclo diario restringido a las horas más

calurosas. Por ejemplo, en el área de estudio, un ectotermo

que seleccionara temperaturas entre 21 y 260 C podría estar
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activo sólo entre las 12 y las 16 horas a 0-5 cm de

profundidad. Además, el alcanzar y mantener la temperatura

corporal puede ser energéticamente costoso. Así, la selección

de bajas temperaturas les hace capaces de maximizar el

periodo de actividad durante el cual pueden mantener una

temperatura corporal constante (Christian eti al. 1983). En

áreas templadas, la selección de temperaturas más bajas que

las seleccionadas por B. cinereus podría no ser

fisiológicamente favorable para un reptil. Por otra parte,

debería permanecer una elevada proporción de su tiempo de

actividad a profundidades con escasa disponibilidad de presas

y donde es difícil la excavación.

Bajo condiciones de laboratorio B. cinereus mostró unos

patrones de actividad y de termorregulación similares a las

de otros reptiles fosoriales (Andrews y Kenney 1990, Bennett

y John-Alder 1986, Gatten y McClung 1981, Papenfuss 1982). En

el campo este cambio diario de temperaturas preferidas

incluiría movimientos verticales desde las capas frías por

debajo de la superficie a las capas más calientes cercanas a

la superficie. Por la mañana temprano, cuando las

temperaturas son frías, los anfisbenios no podrían estar muy

activos (ver apartado de temperaturas corporales), pero,

cuando las temperaturas del sustrato se incrementan los

individuos serían capaces de incrementar sus temperaturas

corporales moviéndose cerca de la superficie y bajo las rocas

(Papenfuss 1982). Las temperaturas del suelo a 0-5 cm de

profundidad durante la mañana permanecen dentro del rango de
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temperaturas preferidas de los anfisbenios sólo entre las 10

y las 12 horas. Por la tarde, pueden moverse activamente

entre los 0-10 cm de profundidad sin ningún coste de

termorregulación. Durante la noche, la actividad de B.

cinereus puede probablemente llegar a estar limitada debido a

la disminución de las temperaturas ambientales. No se ha

examinado la probabilidad de actividad nocturna en B.

cineceus, Sin embargo, los datos sugieren que la actividad

nocturna en primavera es poco probable, aunque el aumento de

las temperaturas del suelo durante las tardes de verano,

podría permitir la actividad temprano por la noche.

Selección de rocas

Los datos obtenidos (Tabla 2.2, Fig. 2.8) muestran que

los anfisbenios realmente seleccionan rocas de diferente

tamaño a diferentes horas del día, y que esta elección tiene

importantes consecuencias termorreguladoras. Esto puede ser

ventajoso para ectotermos que permanecen bajo rocas durante

largos periodos, ya que así pueden mantener fácilmente su

temperatura preferida con bajos costes energéticos (Huey et

al. 1989). Los anfisbenios, sin embargo, parecen permanecer

bajo las rocas sólo el tiempo necesario para alcanzar sus

temperaturas preferidas, y luego se mueven a otros lugares en

el suelo. Obtienen el calor de las piedras para incrementar

sus temperaturas corporales, y así no necesitan estar

expuestos al sol sobre la superficie, minimizando el riesgo
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de predación. El patrón observado de presencia bajo piedras

en el campo (ver apartado de temperaturas corporales) y en el

terrario (Fig. 2.8), sugiere que las rocas son utilizadas por

los individuos para calentarse al principio de su periodo de

actividad, pero también intermitentemente durante el resto

del día probablemente para recuperar su temperatura corporal

después de haber permanecido en microhábitats térmicamente

desfavorables. El sistema de túneles permanentes que hemos

observado bajo las rocas podría permitir un rápido acceso y

salida de los lugares para calentarse situados bajo estas

rocas.

Las propiedades térmicas de las rocas dependen de su

grosor y de su exposición al sol (Huey et al. 1989). Los

anfisbenios evitan las rocas más delgadas, porque bajo estas

pueden sufrir estrés térmico al mediodía (Fig. 2.7). Los

resultados sugieren que los anfisbenios son capaces de

obtener su temperatura preferida seleccionando activamente

durante el día el grosor de las rocas que utilizan. Durante

el verano, probablemente los anfisbenios seleccionarán rocas

más gruesas, o alternativamente, usarán las rocas menos

frecuentemente. En realidad, se observan raramente individos

bajo las rocas en verano (ver apartado de temperaturas

corporales).
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Riesgode predación

La utilización de las capas superficiales del sustrato

durante el día puede provocar riesgos de predación para los

anfísbenios. La dieta de la serpiente fosorial Macroprotodon

cucullatus consiste principalmente en B. cinereus. El

comportamiento de búsqueda de alimento de esta serpiente es

desconocido, aunque es probable que pueda capturar a los

anfísbenios bajo las rocas o en los túneles. Algunos

predadores de la superficie pueden capturar anfisbenios

durante las horas del sol. El meloncillo (Herpestes

ichneumon), que tiene su máxima actividad de búsqueda de

alimento entre las 6 y las 18 horas (Palomares y Delibes

1991), puede ser un importante predador diurno. Este predador

también cava para encontrar presas y B. cinereus se encuentra

a menudo en su dieta (Delibes et al. 1984). El jabalí (Sus

scrof a) cava grandes extensiones de terreno buscando comida a

menos de 10 cm de profundidad. En su dieta omnívora también

están incluidos algunos vertebrados como B. cinereus (Garzón

et al. 1984). Sin embargo, su ciclo diario de búsqueda de

alimento tiene un pico de actividad en la tarde y al

anochecer, disminuyendo durante la noche, y es mínimo durante

el día (Braza eti al. 1984). Así, un anfisbenio debería pasar

su periodo de inactividad en capas profundas del sustrato

para evitar el riesgo de predación por los jabalíes. Algunos

anfisbenios han sido observados ocasionalmente sobre la

superficie (Busack 1978), aunque la razón para este
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comportamiento permanece desconocida. Los órganos sensoriales

de los anfisbenios están adaptados al medio subterráneo,

haciendo que sea probablemente muy difícil la detección de

los potenciales predadores en la superficie. Esto podría

explicar el por qué B. cinereus es presa ocasional de seis

especies de aves diurnas (Martín y López 1990).

Búsqueda del alimento

Los suelos desnudos y secos, con un amplio gradiente de

temperaturas y una escasa capa de humus, presentan una escasa

diversidad y abundancia de invertebrados. Una mayor

abundancia y diversidad de invertebrados están asociadas con

la abundancia de hojarasca, riqueza en materia orgánica, una

relativa humedad constante y un estrecho gradiente de

temperaturas (Cepeda y Whitford 1989 a, b, Crawford 1988). La

fauna del suelo en las áreas mediterráenas está estratificada

verticalmente (Di Castrí 1973). También, en el área de

estudio la mayor abundancia y diversidad de la mesofauna está

localizada en las capas más superficiales (ver tabla 2.4),

probablemente por el escaso grosor de la capa de humus.

La comunidades de macrofauna del suelo están

caracterizadas por una baja diversidad, y por la dominancia

de algunos grupos animales. Como en otros ecosistemas

mediterráneos (Di Castri 1973; Di Castrí y Vitali Di Castri

1981), las hormigas y las larvas de insectos predominan en el

suelo en el área de estudio.
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Durante la primavera B. cinereus es un predador

oportunista y se alimenta principalmente de hormigas y larvas

de insectos (ver capítulo 3). El modo de búsqueda de alimento

de los anfisbenios era desconocido, pero los resultados

obtenidos en laboratorio y los patrones de selección de dieta

(ver capitulo 3) sugieren que 8. cinereus es un buscador

activo. La búsqueda de alimento debe implicar para los

anfisbenios costes asociados a la construcción de túneles

(Kamel y Gatten 1983). Cuando la profundidad aumenta, el

tamaño de las partículas y la compactación del terreno es

mayor y la construcción de túneles y los costes de energía

asociados son mayores.

También, las temperaturas del sustrato decrecen

rápidamente con la profundidad durante el día. La temperatura

afecta a los procesos fisiológicos, ya que su eficiencia es

máxima dentro del rango de temperaturas preferidas (Huey

1982). La adquisición y el mantenimiento de una temperatura

corporal óptima están maximizadas cuando los costos son bajos

y permiten incrementar el tiempo disponible para la búsqueda

de alimento, velocidad de movimiento, distancia total de

búsqueda de alimento y eficacia de búsqueda (Avery et al.

1982). Las temperaturas corporales de un antisbenio pueden

decrecer si se mueve hacia microhábitats con bajas

temperaturas en el sustrato. También la resistencia y la

capacidad aeróbica pueden decrecer cuando las temperaturas

decrecen (Eennett 1980), y así, la capacidad para construir

túneles puede verse afectada. El gran desarrollo del oído en
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los anfisbenios (Gans 1974, Gans y Wever 1975) sugiere que

este sentido puede ser importante en la detección de presas

(Hetherington 1989), pero el oído, y por tanto la eficacia en

la detección de presas puede decrecer a bajas temperaturas

(Werner 1972). Aunque la precisión auditiva no varía dentro

de un alto rango de temperaturas corporales (Gans 1974, Gans

y Viever 1975), estos autores no han tenido en cuenta el bajo

rango de temperaturas preferido por esta especie.

Durante la primavera coinciden los microhábitate

térmicamente favorables en los cuales cavar es fácil, con la

mayor abundancia y diversidad de presas potenciales y

seleccionadas. Permaneciendo entre O y 10 cm, B. cinereus es

capaz de moverse entre suelos cálidos sin costes adicionales

de termorregulación (Huey y Slatkin 1976). Las observaciones

en cautividad indican que la reproducción ocurre en primavera

(González de la Vega 1988). Ya que la disponibilidad de

invertebrados es relativamente alta en primavera, fl. cinereus

podría invertir una alta proporción de su periodo de

actividad en interacciones sociales y reproducción.
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Capitulo 3.

ECOLOGIA TROFICA

1. SELECCION DE ALIMENTO

INTRODUCCION

El conocimiento sobre la dieta de reptiles subterráneos

es muy incompleto, y se conoce poco acerca de su

comportamiento alimenticio. Se sabe sin embargo, que existen

tanto depredadores especialistas como generalistas y que

ambos se encuentran en simpatria (Henle 1989, Smith 1982).

Muchos reptiles epigeos son depredadores oportunistas que se

alimentan de presas dentro de un amplio rango de tamaños y

categorías taxonómicas. Sólo unas pocas especies han

desarrollado restricciones alimenticias (Píanka 1973). Se ha

propuesto que las adaptaciones morfológicas a la vida

subterránea podrían restringir el tamaño de las presas que

pueden ser capturadas (Andrews et al. 1987), y que las

especies menos modificadas tenderían a tener una dieta más

generalista, similar a la de los reptiles generalistas

epigeos.

La selección de alimento en los reptiles epigeos ha sido

investigada utilizando varios métodos, como la selección

experimental de alimento o la comparación de la dieta con el

alimento disponible en el medio (por ej. Lewis 1989, Stamps

et al. 1981). En los Squamata fosoriales los contenidos

— 72 —



Ecología trófica

estomacales no han sido comparados con el alimento

disponible, y así el grado de selección de las presas por

estos reptiles es desconocido.

La dieta de Slanus cinereus ha sido descrita utilizando

contenidos estomacales de individuos procedentes de un área

geográfica muy amplia o combinando datos de diferentes épocas

del año o de varios años (Escarré y Vericad 1981, Gil et al.

1993, Mellado eti al. 1975, valverde 1967). En el presente

capitulo se examina la relación entre la disponibilidad de

invertebrados macroscópicos del suelo y la dieta de 3.

cinereus, así como la correlación entre el tamaño de las

presas y la talla de los anfisbenios <López et al. 1991).

MATERIAL Y METODOS

Area de estudio

El trabajo de campo se realizó en Mayo de 1989 en un

área de bosque mediterráneo cerca de Torrelodones (Madrid), a

una altitud aproximada de 950 metros. Predominan los suelos

arenosos, del tipo tierra parda meridional, junto con

numerosos bloques de granito, rocas y piedras (Guerra 1968).

La vegetación arbórea está constituida por encinas (Quercus

rotundutolia) y enebros (Juniperus oxycedrus), junto con

matorrales de Cistus ladanifer, Lavandula stoechas y Thymus

mastichina, y pastizales (Rivas-Martínez et al. 1987, pero

ver capítulo 2).
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Dieta de los anfisbenios

Los ejemplares de B. cinereus se encontraron levantando

piedras e inmediatamente fueron sacrificados, fijados con

formol al 10 % y conservados en alcohol de 70 %. Se midió la

longitud cabeza-cloaca <LCC) de cada ejemplar con una regla.

La longitud de la cabeza (desde la punta del hocico hasta la

parte anterior del primer anillo del cuerpo), la máxima

anchura de la cabeza y la anchura de la boca (entre las

comisuras) se midieron con un calibre con una precisión de

0.1 mm.

Se examinaron los contenidos estomacales y se

identificaron las presas hasta el nivel de orden (excepto la

Fam. Formícidae y los miriápodos). Para dar una idea de la

contribución relativa en biomasa de cada tipo de presa, se

midieron la longitud, anchura y altura de cada tipo de presa

que apareció intacta o poco alterada mediante una cámara

clara. Las presas fueron asignadas a clases de 5 mm de

longitud. El volumen fue estimado por aproximación al de un

cuerpo geométrico apropiado (Griffiths 1986). A las presas

que estaban muy descompuestas se les asignó el volumen medio

estimado para esa categoría taxonómica y esa talla.
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Disponibilidad de invertebrados

Para estimar la disponiblidad de invertebrados en el

área de estudio, se recogieron muestras de hojarasca, humus y

tierra (alrededor de 1000 cc/muestra) cavando a una

profundidad de 20 cm. Las muestras fueron tomadas debajo de

cada piedra donde se encontraron uno (IV = 30), dos (IV = 2) o

tres (1V = 3) B. cinereus inmediatamente después de su

captura. Durante ese periodo de tiempo y con el mismo método

se recogieron muestras de suelo bajo piedras elegidas a). azar

(IV = 39) y muestras al azar en el suelo sin cubrir por

piedras (IV = 36). Las muestras se mantenían frescas en la

sombra hasta que se transportaban al laboratorio al final del

día.

Los invertebrados de mayor tamaño se extrajeron de las

muestras con pinzas y se conservaron en alcohol de 76 %. Para

extraer los invertebrados mas pequeños cada muestra de suelo

se colocó en un embudo Berlese, expuesto a una bombilla de

100 W situada a una distancia de 10 cm, durante 7 días. Los

invertebrados eran recogidos en botes con alcohol de 76 %,

siguiendo las técnicas usuales de los estudios entomológicos

(Edward y Fletcher 1971, Vannier 1975). Aunque no existe un

método exhaustivo para recoger todos los invertebrados del

suelo, esta técnica proporciona una buena aproximación a la

composición de cada muestra. Los invertebrados recogidos

fueron identificados y medidos siguiendo la misma técnica

utilizada para las presas encontradas en el estómago. Sólo
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los invertebrados > 1 mm se incluyeron en los análisis, ya

que todas las presas encontradas en los estómagos excedieron

esta talla.

Análisis de los datos

La diversidad de presas en la dieta y en cada muestra de

suelo, para las categorías taxonómicas identificadas, fue

calculada mediante el índice de Shannon-Weaver:

H = -Eru ln

Los valores de diversidad media para cada muestra y para

cada tipo de muestra (bajo roca, suelo sin cubrir) se

compararon mediante tests de la ti (Magurran 1988).

Para conocer si existía selección por un tipo de presa,

se utilizó el índice de electividad de Ivlev (Ivlev 1961)

considerando sólo las presas animales. Se comprobó la

significación de las electividades mediante tests de la 5<2

para el número de cada tipo de presa en los estómagos frente

al número de todos los otros tipos de presas en los

estómagos, comparándolo con los datos de disponibilidad en el

hábitat (restringidos a los grupos realmente consumidos).

Estos tests son sólo aproximados ya que se asume la

independencia entre individuos, y de las presas dentro de

cada individuo. Las distribuciones de tamaños de los

invertebrados se compararon mediante tests de la 5<2 y el test
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de similitud entre porcentajes. Para analizar la relación

entre los tamaños de B. cinereus y sus presas se aplicó el

análisis de correlación de Pearson, previamente las medidas

se transformaron logarítmicamente para asegurar la

normalidad. Para comparar la abundancia relativa de

invertebrados bajo las rocas y en suelo desnudo se utilizó el

test de la ti de Student. Para comparar las medias de los

volúmenes de cada tipo de presa en los estómagos y en las

muestras de suelo se empleó el test de la U de Mann-Whitney.

Un análisis de la función discriminante (DFA) de los datos

transformados por el método de la raiz cuadrada se utilizó

para comparar la composición taxonómica de los distintos

tipos de muestras (Sokal y Rolhf 1981).

RESULTADOS

Disponibilidad de invertebrados

Se recogieron un total de 2500 invertebrados mayores de

1 mm de las muestras de suelo (x ± SE = 22.7 ± 3.0,

invertebrados por muestra). La composición taxonómica de los

invertebrados en las muestras de suelo bajo rocas donde se

encontraron B. cinereus y en las muestra bajo rocas al azar

no difirió significativamente (5<2 - 29.88, 21 g.l., 0.05 < 1’

< 0.10). Así, las muestras recogidas bajo piedras se juntaron

para los análisis estadísticos subsiguientes.
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En las muestras recogidas bajo las piedras se encontró

una media de 26.5 invertebrados por muestra (SD 34.3),

mientras que en las muestras recogidas en suelo sin cubrir se

encontró una media de 15.4 invertebrados por muestra (SO =

23.3). Estas abundancias relativas no difirieron

significativamente (ti = 1.80, 108 g.l., 0.05 < P < 0.10).

Las hormigas fueron los invertebrados macroscópicos más

comunes en las muestras, seguidos de los nematodos y las

larvas de insectos. Estos tres grupos sumaban el 76.1 % del

total de presas. Los solífugos, gasterópodos y oligoquetos

fueron los grupos menos comunes (Tabla 3.1.1). Varios grupos

de invertebrados (pseudoescorpiones, solífugos. isópodos y

gasterópodos) aparecieron sólo en las muestras recogidas bajo

piedras. La diversidad taxonómica media de invertebrados en

las muestras recogidas bajo piedras (H’= 1.01, SE = 0.06) fue

significativamente mayor (ti = 3.03, 108 g.l., P < 0.01) que

la de las muestras recogidas en suelo desnudo (10= 0.68, SE =

0.08). Sin embargo, el análisis de la función discriminante

no reveló diferencias significativas en la composición

taxonómica de estos dos tipos de microhábitats (5<2 - 25.07,

21 g.l., E’ > 0.10).

Dieta de los anfisbenios

De los 43 estómagos de E. cinereus examinados, 9 estaban

vacíos. El número de presas por estómago osciló entre 1 y 9

(x iz SE = 3.3 ~ 0.3). Las larvas de insectos fueron el tipo
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TABLA 3.1.1 = Abundancia total de invertebrados (> 1 mm) en

las muestras de suelo de los embudos Berlese, según 110

muestras recogidas en el área de estudio. Se indican el

número total, el número medio de organismos por muestra y el

error standard. Las frecuencias se refieren a la proporción

de muestras que contienen un organismo determinado.

Abundancia x ± SE Frecuencia

Dipluros 51 0.46 ± 0.12 0.25

Proturos 27 0.24 ± 0.16 0.08

Colémbolos 111 1.01 ± 0.41 0.11

Coleópteros 46 0.42 ± 0.06 0.32

Formícidos 1274 11.58 ± 2.79 0.53

Otros Himenópteros 9 0.08 ±0.02 0.04

Otros insectos 49 0.44 ±0.13 0.21

Larvas: 286 2.60 ±0.53 0.65

Dípteros 136 1.24 ±0.37 0.32

Coleópteros 107 0.97 ±0.19 0.45

Lepidópteros 31 0.28 ~ 0.10 0.12

Ninfas 100 0.91 ± 0.20 0.27

Arañas 21 0.19 ± 0.05 0.16

Acaros 5 0.04 i 0.01 0.02

Miriápodos: 91 0.83 ±0.13 0.43

Diplópodos 38 0.34 ±0.08 0.20

Quilópodos 53 0.46 ±0.08 0.29

Pseudoescorpiones 23 0.21 ±0.09 0.11

Solífugos 1 0.01 ± 0.0). 0.01

Isópodos 5 0.04 i 0.02 0.04

Nematodos 342 3.11 ± 0.74 0.32

Enquitreidos 52 0.47 t 0.14 0.11

Oligoquetos 4 0.04 i 0.02 0.04

Gasterópodos 3 0.03 ± 0.01 0.03

Total 2500 22.73 ± 3.00
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TABLA 3.1.2 - Composición de la dieta de B. cinereus en el

área de estudio, según las muestras obtenidas de 34

estómagos. Se indican el número de presas, la proporción de

presas con respecto al total en todas las muestras y la

proporción del volumen de las mismas con respecto al volumen

total en todas las muestras. La frecuencia se refiere al

porcentaje de estómagos que contenían un particular tipo de

presa.

N % Número % Volumen % Frecuencia

Larvas:

Dípteros

Coleópteros

Lepidópteros

Sin identificar

Formícidos

Coleópteros

Ninfas:

Ortópteros

Hemípteros

Oligoquetos

Quilópodos

Isópodos

Otros Himenópteros

Arañas

Pseudoescorpiones

Hongos

Frutos

Sin identificar

17 14.91

10 8.77

6 5.26

12 10.53

37 32.46

6 5.26

3 2.63

2 1.75

4 3.51

4 3.51

2 1.75

1 0.88

1 0.88

1 0.88

6 5.26

1 0.88

1 0.88

Total 114 100 100

37.05

6.09

5.03

17.81

1.87

4.78

4.23

0.03

13.45

0.50

0.78

0.97

0.87

0.87

4.93

0.87

0.87

35.29

23.53

8.82

32.30

41.18

17.65

2.94

2.94

11.76

11.76

5.88

2.94

2.94

2.94

17.65

2.94

2.94
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de presa más importante tanto en número como en volumen

relativo, seguidas por las hormigas en importancia numérica.

Aunque las hormigas sólo representaron el 2 % del volumen

total, aparecieron en los estómagoscon una frecuencia alta.

Otros tipos de presas numéricamente importantes fueron los

coleópteros, las ninfas de insectos, los quilópodos y los

oligoquetos. De ellos, sólo los oligoquetos fueron

importantes volumétricamente (14 %). Se encontraron hongos

llenando completamente los estómagos de 6 individuos, y se

encontró un fruto de Juniperus oxycedrus que probablemente

fue ingerido accidentalmente (Tabla 3.1.2). Se encontraron

pequeñas cantidades de arena en todos los estómagos. La

diversidad del número de presas fue algo mayor (H’= 2.24),

considerando su proporción numérica, que la diversidad del

volumen de las presas (11= 2.00).

La tabla 3.1.3 presenta los datos de la talla y de las

características de las presas de B. cinereus. Se realizaron

separadamente análisis para machos, hembras y los dos sexos

conjuntos. Las correlaciones entre el número de presas, talla

media de las presas, volumen medio y máximo de las presas por

estómago y la LCC, longitud de la cabeza, anchura de la

cabeza, y anchura de la boca de los anfisbenios no fueron

significativas (1’ > 0.05).

No todos los tipos de presas fueron consumidos en igual

proporción a su abundancia en el medio. Las larvas de

insectos fueron seleccionadas positivamente mientras que las

hormigas lo fueron negativamente. Otros tipos de presas se
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TABLA 3.1.3 - Media de los valores (1 + SE) y rango de la

variación de los caracteres morfológicos de E. cinereus y de

las características de las presas (* = Media de las medias de

todos los items dentro de un estómago).

Machos Hembras Juntos

Variables (IV = 15) (IV = 19) (IV = 34)

ANFISEENIOS

Longitud cabeza-cloaca

ji ± SE 163 ± 8

(69—192) (102-184) (69—192)

Longitud de la cabeza (mm)

7.3 ~ 0.2

(5.1—8.5)

6.8 ± 0.2

(5.2—7.8)

7.0 ± 0.1

(5.1—8.5)

Anchura de la cabeza (mm)

5.3 ± 0.2

(3.4-6.3)

5.0 ± 0.1

(3.7=5.6)

5.1 ~ 0.1

(3.4-6.3)

Anchura de la boca

4.0 ±0.2

(2.3—4.8)

3.5 ± 0.1

(2.2—4.2)

3.7 ± 0.1

(2.2-4.8)

n~ presas/ estómago

2.6 ± 0.5

(1—7)

3.9 ~ 0.5

(1—7)

3.3 ± 0.3

(1-7)

Taita media de las presas (mm)*

8.6 ± 1.9

(1.5—29.3)
6.4 ± 0.9

(1.4—19.6)

7.3 i 1.0

(1.4—29.3)

Volumen medio de las presas (mm%*

43.7 ± 14.2

(0.7-207.3)

27.8 ± 6.6

(0.3—100.2)

34.6 ± 7.1

(0.3=207.3)

Volumen máximo de las presas

71.1 ± 20.6

(0.7-251.3)

55.9 ~ 17.0

(0.5-312.4)

62.3 ~ 12.9

(0.5-312.4)

Rango

154 ± 6

•ji ± SE

Rango

158 ± 5

x M SE

Rango

x ± SE

(mm)

Rango

PRESAS

x ± SE

Rango

i¿ t SE

Rango

x SE

Rango

x i SE

Rango
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TABLA 3.1.4 - Electividad de la dieta de B. cinereus para las

presas mayoritarias en el área de estudio. Los grupos

mayoritarios fueron determinados incluyendo aquellos

necesarios para contabilizar el 90% de la dieta. Se indican

los tests de ~2 para ver la significación de la

electividades. La abundancia de las presas en el hábitat está

basada en los invertebrados recogidos en 110 muestras

colocadas en los embudos Berlese. La abundancia de los

invertebrados en la dieta está basada en el contenido de 34

estómagos <el material vegetal ha sido excluido de los

análisis).

% Hábitat % Dieta Electividad P

Larvas: 11.4 42.4 +0.31 54.0 <0.001

Dípteros 5.4 16.0 +0.10 10.6 <0.001

Coleópteros 4.3 9.4 +0.05 2.3 >0.05

Lepidópteros 1.2 5.7 +0.04 9.4 <0.001

Formícidos 51.0 34.9 -0.16 58.9 <0.001

Coleópteros 1.8 5.7 +0.04 4.0 <0.05

Ninfas 4.0 4.7 +0.01 0.1 >0.05

Oligoquetos 0.2 3.8 +0.03 57.6 <0.001

Quilópodos 2.1 3.8 +0.02 0.3 >0.05
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consumieron en proporciones similares a su abundancia en el

suelo (Tabla 3.1.4).

Se encontraron catorce especies de hormigas

pertenecientes a 9 géneros distintos en las muestras de

suelo. Sin embargo, en la dieta de E. cinereus sólo

aparecieron 3 géneros, representados por una especie cada uno

(Pheidolle pallidula. Tetramorium sernilaeve, y Aphaenogaster

dulcinea) (Tabla 3.1.5). Considerando la disponibilidad en el

medio de estos tres géneros (13.38 % de todos los

invertebrados), se observa que hay una selección positiva ya

que el consumo excede a su abundancia (índice de electividad

- + 0.215). Cuando todas las hormigas se clasificaron en

clases de tamaño de 3 mm, no se observaron diferencias

significativas en las frecuencias de aparición en el suelo y

en los estómagos (5<2 — 1.64, 1 g.l., 1’ > 0.05).

La frecuencia de las distintas clases de tamaño de los

invertebrados recogidos en las muestras de suelo bajo piedras

y en suelo desnudo no difirió significativamente (x2 0.81,

3 g.l, P > 0.05). La longitud de los invertebrados

encontrados en los estómagos osciló entre 1.4 y 29.3 mm (i ±

SE = 7.3 ± 1.0 mm). Las frecuencias de las clases de tamaño

de invertebrados disponibles en el suelo (juntando todas las

muestras de suelo) y de las encontradas en la dieta

difirieron significativamente (5<2 = 294.9, 3 g.l., 1’ <

0.001>. Las presas de la clase de tamaño 1—5 mm fueron

consumidas menos de lo esperado (ti = 7.88, 2392 g.l., P <

0.001, en un test de la ti para similitud entre porcentajes),
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TABLA 3.1.5 - Proporción de géneros de hormigas en las

muestras de los embudos Berlese recogidos en las muestras de

suelo del área de estudio y encontrados en la dieta de B.

cinereus.

Proporción Proporción

hábitat dieta

N= 1274 N=37

Plagiolepis 40.81

Tetramorium 16.46 29.03

Diplorhoptrunz 11.98

Taminoma 10.53

Crema togas ter 9.82

Pheidole 9.44 45.16

Camponotus 0.48

Aphaenogaster 0.36 25.81

Lasius 0,12

Total 100 100
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TABLA 3.1.6 - Comparación de la talla entre los invertebrados

disponibles en las muestras de tierra de los embudos Berlese

y las presas consumidas por E. cinereus en el área de

estudio. Se indican los números totales de los invertebrados

medidos y sus porcentajes (en paréntesis).

Longitud (mm) Hábitat Dieta

1—5 2339 (93.56) 55 (51.40)

5—10 103 (4.12) 34 (31.78)

10—15 33 (1.32) 10 (9.34)

> 15 25 (1.00) 8 (7.48)

Total 2500 (100) 107 (100)
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TABLA 3.1.7 - Comparación de los volúmenes medios (mm3) de los

invertebrados de las muestras de los embudos Herlese y de los

encontrados en los estómagos de E. cinereus. Se indican el

tamaño de muestra, la media y el error standar. Un asterisco

denota una diferencia significativa (P < 0.05 en el test de

la U de Mann-Whitney).

Hábitat Dieta

1’IV x±SE IV ,<±SE

Larvas: 286 3.1 ±0.9 45 45.7 ±9.1 *

Dípteros 136 1.9 ±0.6 17 67.9 ±12.7 *

Coleópteros 107 5.7 ~ 2.4 10 18.9 ~ 5.6 *

Lepidópteros 31 0.1 ±0.1 6 26.1 ±25.0 *

Formícidos 1274 1.8 i 0.1 37 1.6 ±0.2 NS

Coleópteros 46 10.2 ±3.9 6 27.8 ±8.0 *

Ninfas 100 0.4 ±0.1 5 26.6 it 10.6 *

Oligoquetos 4 118.1 ±14.7 4 104.8 ±17.3 NS

Quilópodos 53 7.1 ±3.3 4 3.9 u 0.8 *

— 87 —



Ecologíatrófica

mientras que las presas de la clase de talla 5—10 mm se

consumieron en una proporción mayor que su disponibilidad en

el medio (t = 3.83, 135 g.l., P < 0.001). Las diferencias no

fueron significativas para las otras clases de tamaño (P >

0.05 en todos los casos) (Tabla 3.1.6).

El volumen medio de los invertebrados encontrados en la

dieta de B. cinereus fue de 27.9 mm3 (SE = 4.6), aunque hubo

mucha variación (rango = 0.1-312.4 mm3) según el tipo de

presa. Comparandoel volumen medio de cada tipo de presa en

la dieta con el volumen medio de las presas encontradas en el

suelo, las larvas de insectos fueron mayores que las

esperadas según su disponibilidad en el medio, así como las

ninfas y los coleópteros. Los miriápodos consumidos fueron de

menor volumen que los del suelo, mientras que las hormigas

fueron similares en volumen a las que se encontraron en el

suelo (Tabla 3.1.7).

DISCUSION

La composición de invertebrados en las muestras de suelo

es similar a las encontradas en otros ecosistemas

mediterráneos <Di Castri 1973, Di Castri y Vitalí Di Castri

1981, Flogaitis 1983). Siguiendo el patrón general de la

fauna de artrópodos de regiones templadas, los especímenes

más pequeños fueron los más abundantes (Schoener y Janzen

1968), las hormigas fueron el grupo macroscópico más numeroso

(Acosta 1980, Martínez Ibañez 1984), y las proporciones de
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larvas de insectos coinciden con las encontradas utilizando

otros métodos de muestreo más especializados (Basagoiti

1988).

Debajo de las piedras hay un microclima favorable para

los invertebrados, incluyendo sus huevos y larvas.

Probablemente por esto, se encontró una mayor diversidad de

invertebrados debajo de las piedras que en el suelo desnudo.

Rlanus cinereus y otros animales (por ej. hormigas y arañas)

construyen sus túneles bajo las piedras. Sin embargo, los

datos sugieren que el uso de las piedras no parece estar

relacionado con la dieta; B. cinereus acude principalmente

debajo de las rocas para mantener una temperatura corporal

determinada (ver capítulo 2).

El número de presas por estómago encontrado fue más bajo

que el típico para reptiles epigeos de talla similar (Busack

y Jaksíc 1982b, Busack y Visnaw 1989, Duarte da Rocha 1989,

Parker y Pianka 1973, 1975, Paulissen et al. 1988, Pérez

Mellado 1982, aunque ver Gil et al. 1993, Jackson y Telford

1975). Esto puede ser debido a las dificultades para la

búsqueda del alimento en el medio subterráneo, aunque también

podría reflejar bajos requerimientos metabólicos relacionados

con la fosorialidad (¡Came]. y Gatten 1983, Withers 1981).

Además, comer presas de gran tamaño puede permitir a un

predador satisfacer sus requerimientos energéticos con un

número relativamente bajo de presas (Pough y Andrews 1985).

La ausencia de correlación entre el tamaño de las presas

y el tamaño de 8. cinereus se explica porque los individuos
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grandes no se alimentan exclusivamente de las presas mayores,

sino que también comen presas de pequeño tamaño (por ejemplo

las hormigas).

Blanus cinereus es un predador generalista, que se

alimenta principalmente de los tipos de presas más abundantes

(larvas y hormigas) evitando los nematodos. Sin embargo,

selecciona larvas de gran tamaño. Las larvas, al proporcionar

una gran contribución energética, compensarían el coste

requerido para su localización en el medio subterráneo.

Aunque son abundantes en la dieta, las hormigas fueron

consumidas menos frecuentemente que lo esperado. Las hormigas

son presas pequeñas y contienen gran cantidad de quitina

indigerible, por lo que se debería consumir una gran cantidad

de ellas para hacerlas rentables (Pianka 1986). Además, las

hormigas tienen que ser capturadas en sus hormigueros, con el

consecuente peligro de ser atacados por otros miembros de la

colonia. Aunque Gil et al. (1993) comentan que E. cinereus

podría utilizar las galerías de los hormigueros como rutas

para desplazarse nuestra observación personal en el campo no

apoya esta idea, ya que se observaron cuatro individuos

dentro de un hormiguero que estaban siendo atacados por

hormigas soldados. Así, el comportamiento agresivo de estas

presas favorecería la selección de las especies menos

agresivas y más fácilmente capturables (Rissing 1981, Vitt y

Cooper 1988).

Como ocurre en algunos reptiles epigeos (Lewis 1989,

Vitt y Cooper 1986) los diplópodos están ausentes en la dieta
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de fl. cinereus. Los milípedos podrían ser evitados ya que

secretan sustancias tóxicas (Blum 1981).

Blanus cinereus está considerado como el más primitivo y

generalista de los ant isbenios ya que está menos

especializado para cavar que otras especies (Gans 1974,

1978). Otras especies de reptiles fosoriales se han

especializado y se alimentan de pequeñas presas (por ej.

termitas y hormigas) que consumen en grandes cantidades

(Henle 1989, Huey et al. 1974, Smith 1982). Estas especies

están altamente modificadas para la vida subterránea,

presentando características morfológicas que restringen el

manejo de presas grandes (Andrews et al. 1987). Como

generalista, B. cinereus incluye en su dieta presas más

grandes que otros anfísbenios de talla similar.

La dieta y los patrones de selección de alimento

observados, sugiere que E. cinereus maximiza la energía que

puede obtener de una presa, consumiendo larvas de gran tamaño

cuando es posible, compensando así los costes de la

fosorialidad (Andrews et al. 1987). Ya que las larvas grandes

son escasas el coste de localizarlas puede ser elevado. En

estas circustancias, las presas más pequeñas, pero más

abundantes, podrían ser consumidas cuando se encontraran ya

que entonces la energía neta conseguida sería positiva

(Stephen y Krebs 1986).

El gran desarrollo del oído en los anfisbenios (Gans

1974, Gans y Wever 1975) sugiere que podría ser importante

para la detección de presas, pero no hay evidencia disponible
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sobre detección química (Vitt y Cooper 1986, pero ver el

siguiente apartado) o auditiva. La selección de larvas

grandes podría indicar su detección mediante vibraciones

mecánicas y sonidos que produjeran <Hetherington 1989).

II. DETECCIONDEPRESAS

INTRODUCCION

Los saurios epigeos utilizan los sentidos de la vista y

el olfato para localizar a sus presas, y la preponderancia de

uno o otro sentido parece estar relacionado con la manera de

buscar el alimento. Los depredadores que son buscadores

activos del alimento suelen utilizar la capacidad

quimiosensorial del sistema vomeronasal, sacando la lengua

mientras buscan el alimento y así pueden detectar y reconocer

ciertas características químicas de sus presas. Los

depredadores que cazan al acecho, sin embargo, no suelen

sacar muchas veces sus lenguas mientras buscan el alimento y

detectan a sus presas visualmente (Eissinger y Simon 1979,

Huey y Pianka 1981, Cooper 1989a, 1990a). La mayoría de los

estudios sobre la utilización de los sentidos durante la

búsqueda del alimento se han realizado con saurios epigeos, y

existen pocos trabajos sobre los sentidos utilizados en la

detección de presas por saurios subterráneos (Hetherington

1989).
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Los ant isbenios son reptiles totalmente subterráneos que

presentan grandes adaptaciones para la vida fosorial (Gans

1978). Su comportamiento de búsqueda del alimento es

desconocido, especialmente lo relacionado con la detección de

presas. La visión es reducida aunque las capacidades

auditivas y olfativas están muy desarrolladas (Gans y Wever

1975, Gans 1978), indicando un papel importante en la

depredación. No existe, sin embargo, una evidencia disponible

sobre la capacidad quimiosensorial en ninguna especie de

antisbenio.

Blanus cineretzs es el único anfisbenio presente en la

Península Ibérica (Busack 1988), cuya dieta consiste

principalmente en larvas de insectos y hormigas, que son los

invertebrados más abundantes en su hábitat, aunque selecciona

positivamente larvas de insectos de gran tamaño (ver apartado

anterior).

En este apartado se pretende averiguar cómo 8. cinereus

es capaz de detectar a sus presas potenciales bajo tierra, y

qué sentidos están implicados en su localización. Para

conocer el posible uso de la capacidad quimiosensorial en la

búsqueda del alimento, se comprueba si 8. cinereus utiliza

señales químicas para la discriminación de las presas,

analizando su respuesta a señales químicas procedentes de

presas presentadas sobre aplicadores de algodón (Cooper y

Burghardt 1990a).

Los objetivos a estudiar son los siguientes:
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- Conocer la habilidad que presenta B. cinereus para detectar

olores de presas, mediante el sistema vomeronasal.

- Conocer su capacidad para poder discriminar los olores de

presas frente a otro tipo de olores, y entre presas

diferentes (López y Salvador 1992).

MATERIAL Y METODOS

Mantenimiento de los individuos

Se capturaron 18 B. cinereus (6 machos adultos, 3

hembras adultas y 9 juveniles) cerca de Torrelodones (Madrid)

durante el mes de Marzo de 1990. La longitud cabeza-cloaca (x

+ SE) de los individuos fue de 147 ± 8 mm. Los ant isbenios

fueron transportados a un laboratorio de la Estación

Biológica de “El Ventorrillo” donde fueron mantenidos

individualmente en terrarios de 5 1 que contenían arena del

área de estudio. La temperatura ambiente fue mantenida

constante a 20 ~C. y el fotoperiodo varió según el de la

zona. Los individuos eran alimentados dos veces por semana

con larvas de coleóptero, hormigas, huevos de hormigas y

lombrices. La humedad se sumimistró diáriamente con un spray.

Para estandarizar los niveles de hambre, los individuos no

comieron 5 días antes de realizarse las pruebas. Todos los

animales se mantuvieron en cautividad al menos un mes antes

de realizar los experimentos para permitir la aclimatación a

las condiciones del laboratorio y a nuestra presencia.
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Después de las pruebas, todos los individuos fueron devueltos

en buenas condiciones a su lugar de origen.

Diseñoexperimental

Se comparó el número de protusiones linguales (tongue

flicks = TF’s) emitido por los anfisbenios en respuesta a

estímulos procedentes de aplicadores de algodón impregnados

con olores de presas, con colonia o con una sustancia sin

olor como control. A cada anfisbenio se le presentaba cada

estímulo sólo una vez dentro de un diseño de bloques

aleatorios. El orden de presentación de los tres olores era

balanceado, y sólo se realizó una prueba al día para cada

individuo.

En un primer experimento, a cada uno de los 28

anfisbenios se les presentaron aplicadores con estímulos

químicos procedentes de la superficie de larvas de

coleóptero, colonia (Eau Jeune, L’Oréal) y agua desionizada.

El agua sirvió como control para las tasas de TF’s ya que no

presenta ningún olor, y la colonia diluida se utilizó para

determinar la respuesta a un estímulo oloroso pero que no es

relevante ecológicamente. Los estímulos se prepararon

humedeciendo la punta de algodón <1 cm) de un aplicador de

madera (10 cm) en agua desionizada. Los otros estímulos se

añadieron al mojar de nuevo el algodón en colonia diluida o

al pasarlo varias veces sobre la superficie del cuerpo de una

larva de coleóptero. En cada prueba se utilizó un estímulo
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nuevo. El experimento se llevó a cabo entre el 23 y 28 de

Abril de 1990 entre las 9.30 y las 19.00 horas, cuando los

anfisbenios se encontraban activos.

Un segundo experimento se realizó reemplazando los

estímulos químicos procedentes de las larvas de coleóptero

por los de hormigas adultas (Pheidolle pallidulla), siguiendo

el mismo protocolo que el descrito para el primer

experimento. Estas pruebas se llevaron a cabo durante los

días 2 al 10 de Mayo de 1990 entre las 8.30 y las 19.00

horas.

Como los anfisbenios muestran un comportamiento

defensivo y de escape sobre la superficie del suelo, las

condiciones subterráneas se simularon durante los

experimentos utilizando tubos de plástico transparente (30 x

1 cm) que tenían adherida arena en la mitad inferior y los

bordes cerrados con algodón. Se utilizó un tubo diferente

para cada individuo. Los anfisbenios se mantuvieron en sus

tubos seis horas al día durante el periodo de aclimatación,

donde mostraron un comportamiento normal y comieron larvas y

hormigas. Cada animal era introducido en sus tubo 10 minutos

antes de empezar cada prueba. Durante las pruebas el

laboratorio permaneció a oscuras y las observaciones se

realizaron usando una bombilla de luz roja de 50 14. La

temperatura ambiente se mantuvo constante a 20 oc.

Para empezar una prueba, se retiraba el algodón de un

lado y despacio se introducía el aplicador con el algodón a

una distancia de unos 2 cm del hocico del anfisbenio
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volviendo a cerrar el tubo. Se contabilizaron el número total

de TF’s y el número de TF’s dirigidos hacia el algodón

durante 60 segundos empezando con el primer TF. La latencia

al primer TF se definió como el tiempo transcurrido entre el

momento en que se cerró el tubo y el primer TF. Si un

individuo no sacaba la lengua durante los primeros 30

segundos se le tocaba el hocico ligeramente con el algodón.

Si entonces no realizaba ningún TF, este individuo era

descartado de las pruebas. Para demostrar que la ausencia de

respuesta no era debida a la saciación, se dió de comer a

todos los individuos al finalizar las pruebas.

Análisis de los datos

Para determinar si las varianzas eran homogéneas se

empleó el test de la Fmax de Hartley. Si los datos

presentaban varianzas homogéneas se empleó una análisis de la

varianza (ANOVA) para conocer las diferencias en el número de

TF’s entre las pruebas. Si existia una heterogeneidad de las

varianzas significativa, se utilizó un análisis de la

varianza (ANOVA) bifactorial no paramétrico de Friedman

(Siegel 1956). Las comparaciones a posteriori se hicieron

utilizando tests de Tukey para los análisis paramétricos.

Además, se realizaron correlaciones de Spearman entre la

latencia al primer TF y el número de TFs (Sokal y Rohlf

1981).
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RESULTADOS

Experimento 1: usando larvas decoleóptero como olor de presa.

Todos los 18 individuos sacaron la lengua al menos con

un estimulo, 15 sacaron la lengua con todos los estímulos, y

3 sólo con dos estímulos. Los análisis se realizaron sobre

estos 15 individuos. Ningún ant isbenio mordió el aplicador

con ningún olor. El número total de TFs emitidos (olor de

presa = 74, colonia 115, agua = 58) se ajustó a una

distribución normal (X2 = 2.08, 3 g.l., 1’ = 0.55). Las

varianzas del número total de TF’s fueron heterogéneas GEmas

= 3.89, 2,42 g.l., P < 0.05), y el ANOVA se realizó con los

datos transformados mediante la raiz cuadrada, cuyas

varianzas sí que fueron homogéneas (Hartley’s ~ma~< = 1.81,

2,42 g.l., 1’ > 0.05). Hubo diferencias significativas en el

número total de TF’s en respuesta a los diferentes olores

(ANOVA, F = 7.58, 2,28 g.l., 1’ < 0.001). Los anfisbenios

sacaron la lengua significativamente más veces en respuesta a

la colonia (x ± SE = 7.7 ± 1.0> que al agua desionizada <x ±

SE = 3.9±0.5) yal olor de presa (x± SE = 4.9±0.7) (Test

de Tukey, 1’ < 0.001). La respuesta al agua no fue

significativamente diferente de la del olor de presa (Test de

Tukey, P > 0.05). 8 individuos emitieron más TFs en

respuesta a la colonia. Suponiendo que la probabilidad de

tener el mayor número de TE’s en una prueba sea de 0.33, la
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probabilidad binomial de tener el mayor número de TF’s en 8

de las 15 pruebas fue de 0.057.

La distribución de los TF’s dirigidos al algodón (olor

de presa = 55, colonia = 73, agua = 38) no fue normal (2<2 -

11.97, 3 g.l., 1’ < 0.001). Un análisis de la varianza de

Friedman reveló diferencias significativas entre los

distintos tratamientos (2<2 = 7.96, 2,42 g.l., 1’ = 0.019)

(Fig. 3.2.1). La probabilidad binomial de emitir el mayor

número de TF’s en respuesta a la colonia en 8 de las 15

pruebas fue de 0.057.

La latencia al primer TF y el número total de TF’s en 60

segundos en todas las pruebas presentan una correlación de

Spearman negativa (r5 - -0.40, P = 0.008). También la

latencia al primer TF estuvo correlacionada negativa pero no

significativamente con el número de TF
ts dirigidos al algodón

(r
5 = -0.21; 1’ = 0.17). Las varianzas de la latencia al

primer TF fueron heterogénas (Fmax = 3.42, 2,42 g.l., P <

0.05). El ANOVA se realizó sobre los datos transformados

mediante la raíz cuarta que ya presentaban varianzas

homogéneas (Emax = 1.93, 2,42 g.l., 1’ > 0.05). Hubo

diferencias en la latencia al primer TF según los distintos

olores <Y = 7.81, 2,28 g.l., P c 0.001). La latencia al

primer TF en respuesta al agua destilada (‘c ± SE = 29.2 ±

6.8) fue significativamente mayor que las latencias a la

colonia (x ± SE = 10.2±1.9)0 al olor de presa (a ± SE =

13.1 ± 2.5) (Test de Tukey, P < 0.001). La latencia al primer
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TF en respuesta al olor de presa y a la colonia no difirieron

significativamente (‘Pest de Tukey, 1’ > 0.05).

Experimento 2: usando hormigas como olor de presa.

Este experimento se realizó sólo sobre 16 individuos y

todos ellos sacaron la lengua al menos con un estimulo. 15

sacaron la lengua con todos los estímulos, y uno sólo la sacó

con dos estímulos. Los análisis se realizaron sobre estos 15

individuos. Ningún anfisbenio mordió el aplicador. El número

total de TF’s emitidos (olor de presa = 112, colonia = 117,

agua = 56) no se ajustó a una distribución normal (2<2 =

19.35, 3 g.l., P < 0.001), pero los datos transformados

mediante la raiz cuadrada fueron normales (X2 - 5.23, 3 g.l.,

P = 0.16) y tuvieron varianzas homogéneas (Ema,< = 2.19, 2,42

g.l., P > 0.05). El nÉimero de TF’s en respuesta a los

diferentes olores fue significativamente diferente (ANOVA, E

= 16.64, 2.28 g.l., 1’ < 0.001). Los anfisbenios sacaron la

lengua significativamente menos veces en respuesta al agua (i~

± SE = 3.7 ± 0.5) que a la colonia <1 ± SE = 7.8 ± 1.1) o al

olor de presa (x + SE = 7.5 ± 1.1) (Tukey’s test, P < 0.001).

Las respuestas al olor de presa y a la colonia no fueron

significativamente diferentes (Test de Tukey, P > 0.05). 8

individuos emitieron más TF’s en respuesta a la colonia.

Suponiendo que la probabilidad de tener el mayor número de

TF’s en una prueba sea de 0.33, la probabilidad bínomial de
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tener el mayor número de TF’s en 8 de las 15 pruebas fue de

0.057.

El número de TF’s dirigidos al algodón (olor de presa =

80, colonia = 60, agua = 35) no se distribuyó normalmente

(datos transformados mediante la raiz cuadrada, x2 - 17 89, 3

g..l., P < 0.001). Un análisis de la varianza de Friedman

reveló diferencias significativas entre los distintos

tratamientos (2<2 = 9.25, 2,42 g.l., 1’ = 0.0098) (Fig. 3.2.1>.

La probabilidad binomial de tener el mayor número de TF’s en

respuesta a la colonia en 9 de las 16 pruebas fue de 0.022.

La latencía al primer TF presentó una correlación

negativa pero no significativa con el número total de TF’s en

60 segundos (correlación de Spearman, r5 = -0.24, Y = 0.11),

y con el número de TF’s dirigidos al algodón (r5 = -0.16; Y =

0.29). El ANOVA se realizó sobre los datos transformados

mediante la raiz cuadrada que ya presentaban varianzas

homogéneas (Fmax = 1.50, 2,42 g.l., Y > 0.05). La latencia al

primer TE en respuesta al agua destilada (x ± SE 15.8 ±

2.6) no fue significativamente diferente de las latencias a

la colonia (~ ± SE = 9.5 ± 1.9) o al olor de presa (x + SE =

11.8 ±2.7) (Y = 2.39, 2,28 g.l., Y > 0.05).

DISCUSION

Los resultados muestran que B. cinereus puede detectar

olores, pero no demuestra habilidad para discriminar olores

de presas de otros olores. El mayor número de TF’s se dió en
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respuesta a la colonia comparado con el agua, pero no hay

ningún indicio de reconocimiento de olor de las presas. Sin

embargo, esto no indica necesariamente una incapacidad para

reconocer estímulos procedentes del alimento mediante el

sistema vomeronasal. Es posible que sean necesarios ciertos

estímulos tactiles o auditivos para proceder al ataque de una

presa que han estado ausentes en este experimento. Los

reptiles no necesitan realmente la exclusividad de un sentido

determinado para detectar una presa (Cooper 1990a). B.

cinereus puede utilizar muchas señales para localizar a una

presa, y la habilidad para detectar olores mediante

quimiorrecepción podría ser útil para confirmar la

identificación de presas potenciales (Graves y Halpern 1990).

La tasa de protusión lingual de fl. cinereus es cercana a

la producida por saurios epigeos que son incapaces de

detectar los olores de las presas. Sin embargo, el iguánido

Dipsosaurus dorsalis, aunque emite relativamente un número de

TF’s bajo, es capaz de discriminar los olores de comida

frente a la colonia (Cooper y Alberts 1991). Los anfisbenios

podrían discriminar rápidamente basándose en unos pocos o

incluso un sólo TF. Una baja tasa de protusión lingual podría

reflejar también bajos requerimientos metabólicos

relacionados con la fosorialidad (Kamel y Gatten 1983,

Withers 1981).

Las partículas compactadas del sustrato que separan a

los anfisbenios de sus presas potenciales, probablemente

compliquen la detección de los invertebrados por el sistema
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vomeronasal. Señales auditivas asociadas con el movimiento de

las presas podrían ser mucho más efectivas, ya que pueden ser

utilizadas en distancias grandes (Hetherington 1989). Las

señales olorosas pueden ayudar a la identificación de presas

cercanas cuyo olor puede ser detectado a través de las

partículas del sustrato. La ausencia de ataques al aplicador

de algodón podría indicar que los anfisbenios no fueron

previamente estimulados mediante señales auditivas.

La construcción de un sistema permanente de túneles es

desconocida en 8. cinereus. Sin embargo, se han observado

galerías permanentes bajo piedras que permitían el acceso

para termorregular (ver capítulo 2). El sistema vomeronasal

podría ser útil en la detección de predadores potenciales o

de presas en las galerías. Los dos sexos de 8. cínereus

poseen poros femorales y sus secreciones pueden impregnar las

paredes de los túneles, en cuyo caso el sistema vomeronasal

podría ser utilizado en el reconocimiento individual e

intraspecífico <Alberts 1991, Cooper y Vitt 1986a, d, ver

capítulo 4).

El diseño experimental utilizado en este experimento fue

capaz de demostrar que E. cinereus puede detectar olores

utilizando su lengua, probablemente vta sistema vomeronasal.

Sin embargo, no demostró discriminación entre olores de

presas y otros olores. Otras técnicas experimentales

alternativas, como el sellado de los conductos vomeronasales

(Graves y Halpern 1990) o enseñar a los animales a responder

a un determinado estímulo químico recompensándoles con comida
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pueden ser útiles para determinar la habilidad quimisensorial

de los anfisbenios.

III. DETEOCION DE PRESASANTES DEL

ATAQUE

INTRODUCCION

Numerosos saurios sacan su lengua cuando están activos

(Simon 1983). La protusión lingual es el comportamiento más

comúnmente asociado con el uso del sistema vomeronasal en

reptiles (Graves y Halpern 1990) y provee una respuesta

objetiva y cuantificable a los estímulos químicos (Ceoper y

Burghardt 1990a).

La existencia de diferencias en las tasas de protusión

lingual en respuesta a estímulos químicos presentados sobre

aplicadores de algodón, ha sido un método útil para

testificar el uso de señales químicas en la discriminación de

presas por reptiles (Cooper y Eurghardt 1990a). Este método

se ha utilizado para demostrar la habilidad para discriminar

olores de presas en varias familias de saurios (Cooper 1989a,

b, 1990a, b, c). El uso de esta técnica con el anfisbenio B.

cinereus permitió comprobar que el órgano vomeronasal es

utilizado para identificar olores, pero falla a la hora de

demostrar que los anfisbenios discriminan olores de presas

frente a otros olores (ver apartado anterior). Esta técnica
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del algodón impregnado podría no proporcionar una información

crítica acerca de la detección de estímulos, ataque e

ingestión, si la respuesta a las presas incluye una compleja

interacción de estímulos (Halpern 1992). En este capítulo se

presenta un estudio experimental acerca de los patrones de

protusión lingual antes de atacar a presas vivas por B.

cinereus. Se encuentran mayores tasas de protusión lingual en

aquellos casos en que los anfisbenios atacaron a la presa que

cuando no la atacaron, y una variación de las tasas de

protusión lingual frente a distintos tipos de presas,

sugiriendo que las señales químicas podrían ser utilizadas en

la detección de presas vivas y en su identificación.

MATERIAL Y METODOS

Mantenimiento de los individuos

Se recogieron 25 adultos (15 machos y 10 hembras) de B.

cinereus (UDC: x ± SE = 163.4 ± 4.9 mm) durante el mes de

Marzo de 1991 cerca de Torrelodones (Madrid). Los anfisbenios

se mantuvieron en la estación de “El Ventorrillo” con un

fotoperiodo que variaba según el del lugar y una temperatura

ambiente de 20 0C. Los ejemplares fueron mantenidos

individualmente en terrarios de 5 1 que contenían arena del

área de estudio. Se les suministraba agua diariamente y se

les alimentó dos veces por semana con larvas de insectos,

pupas y artrópodos adultos. Todos los animales fueron
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aclimatados a las condiciones de experimentación al menos un

mes antes de empezar los experimentos. Los individuos no

comieron una semana antes de comenzar las pruebas.

Diseño experlinentail

Las pruebas se realizaron colocando a los ant isbenios en

tubos individuales de plástico transparente (30 x 1 cm) con

arena (ver apartado anterior). Los anfisbenios se mantuvieron

en sus tubos seis horas al día durante el periodo de

aclimatación, donde mostraron un comportamiento normal y

comieron los mismos tipos de presas utilizadas en los

experimentos.

Las observaciones se realizaron entre Abril y Septiembre

de 1991 entre las 9.30 y 17.30 h. Se utilizaron cuatro tipos

de presas en los experimentos (larvas y pupas de coleóptero,

arañas y hormigas) capturadas en el mismo área de estudio.

Aunque las presas no fueron identificadas hasta el nivel

específico, consideramos que cada tipo de presa pertenecía a

la misma especie por su idéntica morfología externa, talla y

coloración.

Se introdujo a cada anfisbenio en su tubo, y se

contabilizaron el número de protusiones linguales (TP’s) en

60 s como una medida de la tasa de protusión basal. Después,

se retiraba el algodón de un lado y se introducía una presa

aproximadamente a una distancia de 5 cm del hocico del

ant isbenio, observando su comportamiento desde una distancia
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de 0.5 m. Las observaciones se realizaron utilizando una

bombilla de luz roja de 50 W. La temperatura ambiente se

mantuvo alrededor de 20 0C, que está dentro del rango de

actividad de esta especie (ver capítulo 2). Se realizaron

varias pruebas con cada anfisbenio utilizando cada tipo de

presa seleccionada al azar, aunque para asegurar la

independencia de los datos, para cada individuo se han tenido

en cuenta sólo los resultados obtenidos de la primera vez que

atacó a un tipo de presa y los datos de la primera vez que no

atacó el mismo tipo de presa (que tenía la misma talla).

Se contabilizaron el número total de TFs y el número de

TF’s dirigidos hacia las presas durante 60 s en todas las

pruebas, empezando con el primer TF. Cuando el anfisbenio no

se comía la presa, se contabilizaban el número de TF’s

emitidos en los 15 mm después de la introducción de la

presa. Si el anfisbenio comía la presa, se contabilizaban el

número de TF’s antes del ataque a la presa. En ambos casos y

para permitir las comparaciones se han utilizado el número de

TFts por minuto.

Análisis de los datos

Los datos fueron analizados utilizando tests descritos

en Siegel (1956) o en Sokal y Rolhf (1981). Se realizaron

comparaciones por pares utilizando tests de Wilcoxon. El test

de Kruskal-Wallis se empleó para analizar si existían

diferencias en el número de TF’S dirigidos por
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minuto según el tipo de presa. Se utilizó un alpha de 0.05

como nivel de significación.

RESULTADOS

Cuando un anfisbenio era introducido en su tubo se movía

a lo largo de la longitud del tubo mientras saca la lengua.

El número de TF’s basales antes de introducir la presa no

varió significativamente cuando los anfisbenios atacaron a la

presa (i~ ± SE = 8.8 ± 1.2) de cuando no la atacaron (x ±SE =

7.6 ± 0.8) (Test de Wilcoxon, Z = 1.2, 25,25 gil., 1’ = 0.23)

(Fig. 3.3.1>.

El número total de TF’s emitidos por minuto después de

la introducción de una presa fue significativamente mayor

cuando los anfisbenios atacaron a la presa (x ± SE = 10.5 ±

2.2) que cuando no atacaron a la presa ti ± SE = 5.3±0.4)

(Test de Wilcoxon, Z = 3.2, 25,25 g-l., P < 0.0001) (Fig.

3.3.2). También, el número de TF’s dirigidos a la presa por

minuto antes de atacar fué significativamente mayor en los

casos en que los anfisbenios atacaron a la presa que en

aquellos en que no atacaron a la presa (Test de Wilcoxon, 2=

2.8, 25,25 g.l., 1’ = 0.0001) (Fig. 3.3.2).

El número de TF’s dirigidos a la presa por minuto antes

de atacar varió según el tipo de presa (Test de Kruskal

Wallis, H’= 14.49, 24 g.1., P = 0.0001) (Tabla 3.3.1).
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FIGURA3.3.1 - Media (± 1 SE) del número de TF’s basales antes

del ataque de una presa viva, cuando los anfisbenios no

atacaron a las presas (rectángulo blanco) y cuando sí que

atacaron a las presas (rectángulo negro).
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cuando los anfisbenios no atacaron a las presas (rectángulo

blanco) y cuando sí que atacaron a las presas (rectángulo

negro).
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TABLA 3.3.1 - Media (± SE) del número de TF’s dirigidos en

respuesta a varios tipos tipos de presas vivas antes de su

ataque. Las medias seguidas de la misma letra no son

significativamente diferentes (1’ para rechazar = 0.05) usando

tests de la Ii de Mann-Whitney.

Tipos de presas N X ±SE

Lombrices 7 12.3 ± 4.7 a

Pupas coleóptero a 8.8 ± 1.4 a

Larvas coleóptero 6 3.3 ± 0.8 b

Arañas 4 3.7 ± 1.4 b
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DISCUSION

La utilización del sistema vomeronasal en el

reconocimiento de un nuevo ambiente ha sido demostrado en

Chalcides ocellatus (Graves y Halpern 1990). El incremento de

la tasa de protusión lingual en saurios (Fazio et al 1977) y

en B. cinereus sugiere una investigación quimiosensorial de

los nuevos ambientes.

El incremento de las tasas de protusión lingual antes

del ataque a presas sugiere que los anfisbenios utilizaron la

quimiorrecepción, presumiblemente incluyendo el sistema

vomeronasal para identificar las presas que fueron atacadas.

Así, el sistema vomeronasal podría ser importante para que el

anfisbenio finalizara un evento predatorio como ha sido

mostrado en un escíncido (Graves y Halpern 1990). Sin

embargo, las diferencias en las tasas de protusión lingual

pueden reflejar diferencias en respuesta a señales auditivas

o de otro tipo, especialmente aquellas relacionadas con el

movimiento. Ya que las presas están presentes a la vez que

sus señales químicas, es imposible separar los efectos sobre

la protusión lingual y el ataque de los estímulos químicos y

no químicos.

Los estímulos sísmicos o de estridulación producidos por

los invertebrados en el sustrato pueden ser importantes para

permitir su localización y guiar los movimientos cavadores de

los anfisbenios hacias las presas. Aunque estos estímulos

probablemente sean importantes a distancias relativamente
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grandes, quizá no informen demasiado de las características

de las presas. Las diferentes tasas de protusión lingual

frente a distintos tipos de presas antes de atacarías sugiere

que los ant isbenios podrían tener la habilidad para

discriminar entre tipos de presas mediante el órgano

vomeronasal y el olfato. Los ant isbenios podrían utilizar

señales químicas cuando se encuentran en las proximidades de

la presa. Las señales químicas procedentes de los

invertebrados podrían ser más informativas que las acústicas

y podrían proporcionar información importante para los

ant isbenios sobre las características de las presas. En

saurios epigeos, la detección e identificación de las presas

no se basa sólamente en un sentido (fluvalí et al 1987,

Nicoletto 1985). Ambas señales, visuales y olfativas, son

utilizadas, aunque su importancia relativa podría variar de

acuerdo al modo de búsqueda del alimento y/o restricciones

filogenéticas (Cooper 1989b, 1990a, b). En B. cinereus la

visión es reducida pero el oído está muy desarrollado (Gans

1978) y sugiere que posiblemente tenga un papel importante en

el comportamiento alimenticio. El oído y el sistama

vomeronasal podrían intervenir simultáneamente en la

detección e identificación de las presas, pero su importancia

podría ser diferente de acuerdo a la distancia a la que se

halle la presa. Scincus scincus es capaz de detectar,

mientras está enterrado, vibraciones de las presas a una

distancia superior a 15 cm, pero con insectos recién muertos

sólo responde a 5 cm (Hetherington 1989). El papel de las
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señales químicas en el reconocimiento de las presas por los

anfisbenios podría empezar a ser más importante a cortas

distancias.

IV. MANEJO DE PRESAS

INTRODUCCION

Los reptiles depredadores generalistas capturan presas

que difieren en tamaño, forma, dureza y comportamiento

defensivo. Sin embargo, el tamaño de la apertura de la boca

restringe el límite máximo de tamaño de las posibles presas

(De marco et al. 1985). Las presas de talla pequeña pueden

ser tragadas enteras, pero las presas de mayor tamaño o

aquellas que son capaces de defenderse pueden necesitar modos

específicos de tratamiento (Cooper 1981).

Varias lineas evolutivas de reptiles están adaptadas a

la vida subterránea, y muestran adaptaciones morfológicas

como un cuerpo alargado, reducción de miembros y cabeza

reducida (Gans 1974). Estas adaptaciones locomotoras pueden

restringir las capacidades de obtención y manejo de presas en

los reptiles fosoriales (Andrews et al. 1987). El grado de

especialización morfológica para la vida subterránea varía

entre grupos, de modo que las restricciones tróficas podrían

variar de acuerdo con la especializacion.

— 115—



Ecología trófica

Los anfisbenios están altamente adaptados a la vida

subterránea. La única información disponible sobre su

comportamiento alimenticio se basa en datos anecdóticos (Gans

1974), y no existen análisis detallados de su comportamiento

de manejo de presa. Blanus cínereus se encuentra en las áreas

mediterráneas de la Península Ibérica (Busack 1988, Salvador

1981). Esta especie es un predador oportunista que se

alimenta de invertebrados del suelo, principalmente larvas de

insectos y hormigas (ver apartado de selección de alimento).

En este apartado se examina, mediante un estudio en

laboratorio, el efecto del tipo de presa sobre los métodos de

captura y manejo de presa de E. cinereus. Se demuestra que

los anfisbenios muestran flexibilidad en su comportamiento

alimenticio, y que el tipo de presa y su tamaño afecta a la

hora de elegir el modo de manejo apropiado. Mediante una

dieta no especializada y flexibilidad de comportamiento E.

cinereus puede alimentarse de una gran variedad de

invertebrados. Esta flexibilidad le permite explotar una gran

variedad de recursos tróficos disponibles en el suelo.

MATERIAL Y METODOS

Mantenimiento de los individuos

Se capturaron 14 machos y 11 hembras de E. cinereus en

el mes de Marzo de 1991 cerca de Torrelodones (Madrid). La

longitud cabeza-cloaca (UDC; 2< ± SE = 163.4 ± 4.9 mm) fue

—116—



Ecología trófica

medida con una regla, y la longitud de las mandíbulas (2< ±SE

= 5.0 ± 0.1 mm, desde la punta del hocico hasta las comisuras

de la boca) y la anchura de las mandíbulas (x ± SE = 4.3 ±

0.1 mm, entre las comisuras) se midieron con un calibre de

precisión 0.1 mm. Los anfisbenios se mantuvieron en un

laboratorio de la Estación Biológica de “El Ventorrillo” en

terrarios individuales, con una temperatura ambiente

constante de 200 C y un fotoperido natural. Los individuos

fueron alimentados dos veces por semana con larvas, pupas y

artrópodos adultos. La humedad se proporcionaba diariamente

con un spray. Todos los animales fueron aclimatados a las

condiciones de experimentación al menos un mes antes de

realizar las observaciones. Para estandarizar los niveles de

hambre, no se proporcionó comida a los anfisbenios una semana

antes del experimento. Ningún animal sufrió daños durante las

pruebas, y después de realizar el estudio todos fueron

devueltos al lugar de captura en buenas condiciones.

Diseño experimental

Para simular las condiciones subterráneas, las pruebas

se realizaron en el interior de tubos de plástico

transparente <30 x 1.3 cm) (ver apartados anteriores). Todos

los animales fueron mantenidos en sus tubos durante seis

horas al día durante el periodo de aclimatación, donde

mostraron un comportamiento normal y comieron los mismos

tipos de presas que las usadas en el experimento.
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Las observaciones se hicieron entre los meses de Abril y

Septiembre de 1991 entre las 9.30 y las 17.30 horas. En las

pruebas se utilizaron siete tipos de presas: hormigas adultas

(Phei.dolle pallidula), pupas de hormigas, larvas y pupas de

coleóptero, arañas, isópodos y lombrices (Tabla 3.4.1). Cada

anfisbenio era introducido en su tubo cinco minutos antes de

cada prueba. Luego, se colocaba una presa a 5 cm del hocico y

se observaba su comportamiento desde una distancia de 0.5 m,

con una única luz roja de 50 W. La temperatura ambiente

osciló alrededor de los 20 0C. Sólo se realizó una prueba al

día con cada individuo con un tipo de presa seleccionado al

azar. Entre prueba y prueba con el mismo animal se dejaba

transcurrir una semana.

En cada prueba se midieron:

A) Talla de la presa (anchura, longitud y altura máximas). El

volumen de la presa se calculó por aproximación al volumen de

un cuerpo geométrico apropiado (Griffiths 1986).

E) Talla del ant isbenio: LCC, y anchura y longitud máxima de

las mandíbulas.

Después se calculó el “RPS’ (“relative prey size”) =

anchura máxima de la presa/anchura máxima de las mandíbulas

del ant isbenio para cada prueba (Mori 1991).

Para cada prueba se anotaron también las siguientes

variables comportamentales:

1) Tiempo de latencia hasta el primer mordisco en segundos.

2) Posición de captura de la presa = porción del cuerpo de la

presa que es mordida inicialinente: anterior (cabeza y
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cuello), medio, posterior, extremo (para presas sin

diferenciación morfológica entre los dos extremos, por ej.

lombrices y larvas) y total (captura a la vez de todo el

cuerpo).

3) Dirección de ingestión de la presa: extremo (anterior y

posterior), medio cuerpo y total.

4) Número de mordiscos dados a la presa

5) Comportamiento de manejo: Si el anfisbenio se comió a la

presa de una vez o en varias veces con pausas entre medias,

si la presa fue consumida del todo, si el ant isbenio se ayudó

de las paredes para capturar o tragar a la presa, y si la

presa fue agitada violentamente antes de ser tragada. Cuando

las presas fueron mordidas pero no consumidas del todo,

algunas de estas variables no pudieron ser medidas.

6) Tiempo total de manejo: tiempo (medido en segundos) desde

que la presa es capturada hasta que es tragada del todo. Este

tiempo incluye todas las pausas que ocurrieron durante el

proceso.

7) Tiempo parcial de manejo: tiempo de manejo excluyendo las

pausas en las que la presa era soltada y al no estar en la

boca no era realmente manipulada.

Análisis de los datos

Los datos se analizaron utilizando tests descritos en

Síegel (1956) 6 Sokal y Eohlf (1981). El test de Kruskal-

Wallis se empleo para analizar si existían diferencias en el
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RPS y el volumen de las presas según la posición de captura,

dirección de ingestión y método de manejo utilizados,

realizándose a posteriori comparaciones entre pares mediante

tests de la U de Mann-Whitney. La relación entre volumen de

las presas y el tiempo de manejo o el número de mordiscos se

examinó mediante un modelo de correlación exponencial. Se

empleó un análisis de covarianza (ANCOVA) para examinar la

variación del tiempo de manejo y número de mordiscos según el

tipo de presa, eliminando el efecto del volumen. Se consideró

un alpha de 0.05 como nivel de significación.

RESULTADOS

Métodos de manejo de presas

Basándonos en las observaciones obtenidas definimos

cuatro métodos diferentes para manejar a las presas:

1) Tragar sin pausas (TS): Los ant isbenios se aproximaron a

las presas y dirigieron un ataque rápido, capturando con un

solo mordisco, a las presas enteras. Las presas fueron

ingeridas de manera completa y en una sola acción, sin

pausas. Antes de ser tragadas rápidamente, los anfisbenios

las agitaron violentamente en su boca.

2) Tragar con pausas (TP): Los anfisbenios consumieron a las

presas enteras, pero no en una sola acción, sino que

realizaron entre O y 6 pausas (X ±SE = 0.8 ± 0.3) hasta que

las presas fueron completamente tragadas. Antes de ser
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ingeridas, las presas fueron golpeadas contra las paredes del

tubo hasta presumiblemente producirlas la muerte.

3) Cortar y tragar (CT): Los ant isbenios estrujaron a las

presas entre sus mandíbulas y las trocearon en porciones

mediante mordiscos a lo largo de todo el cuerpo. Las presas

se consumieron de manera total, pieza a pieza, sin dejar

restos, pero realizando numerosas pausas entre medias. Para

ayudarse a cortar las presas, los anfisbenios utilizaron las

paredes del tubo.

4) Succionar (S): Los anfisbenios mordieron a las presas,

introduciendo sus mandíbulas en el cuerpo y rasparon el

contenido hasta que el exoesqueleto estaba completamente

vacío. En algunos casos (24.5 U el exoesqueleto fue

consumido al final del proceso, y en el resto de las veces se

quedó como resto sin consumir. La ingestión se realizó con

pausas entre medias. Para vaciar el contenido, los

ant isbenios presionaron a las presas contra las paredes del

tubo.

Los ant isbenios variaron los inetodos de manejo según la

talla de las presas. El RPS (Test de Kruskal-Wallis, II =

32.71, 1’ < 0.01) y el volumen (U = 35.84, 1’ < 0.01) de las

presas consumidas con cada método de manejo varió

significativamente <Tabla 3.4.2). Las presas consumidas

mediante los modos S 6 CT fueron significantemente mayores

(en RPS y volumen) (tests de la U, 1’ < 0.01). Las presas

consumidas mediante el modo TS tuvieron los EPS y los

volúmenes más pequeños (P < 0.01).
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TABLA 3.4.1 - Tallas de las presas (x ±SE <rango)) consumidas

por B. cinereus (IV = 60, incluyendo las presas comidas y las

mordidas).

Presas IV Longitud Anchura Volumen

Hormigas:

9.3 ± 0.6

(7.0—11.5)

3.3 ± 0.1

(3.0—3.5)

3.4 ±0.2

(2.5—4.0)

0.5 ±0.1

(0.5—1.0)

91.9 ±13.6

(34.4-138.2)

0.8 ± 0.2

(0.6—2.4)

Coleópteros:

17

8 13.9 ± 1.1

4

14.4 ±1.2

(5.0-25.0)

(10.0—18.0)

3.9 ±0.7

(2.0—5.0)

3.0 ± 0.3

(1.0—5.0)

4.7 ± 0.2

(4.0—5.0)

1.7 ± 0.4

(0.5-2.3)

141.2 ± 29.6

(7.8—397.6)

241.5 ± 16.3

(196.3—314.1)

3.9 ± 1.3

(0.1—6.2)

Isópodos 3 7.0 ± 1.0 2.7 ± 0.3 21.5 ± 6.8

(5.0-8.0) (2.0—3.0) (7.8-28.3)

Lombrices 8 28.7 ± 2.7 1.7 ± 0.2 72.7 ± 14.3

(18.0-40.0) (1.0—2.3) (18.8-125.6)

Pupas

Adultos

lo

10

Larvas

Pupas

Arañas
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TABLA 3.4.2 - Media (± SE) de la talla relativa (RPS) y del

volumen (mm3) de las presas consumidas con cada uno de los

cuatro modos de manejo. Las medias seguidas de la misma letra

no son significativamente diferentes (nivel de significación,

1’ < 0.05) utilizando tests de la U de Mann-whitney.

IV RPS Volumen

Ss 14 0.22 ±0.04c 1.71 ± O.53c

15 30 0.64 ±O.04a 89.13 ±13.39a

eS 7 0.89 ±0.15b 199.21 ±51.90b

s 11 1.01 ±0.09b 172.12 ±31.16b
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Los métodos de manejo de las presas fueron diferentes

según el tipo de presa (Tabla 3.4.3). Las hormigas y las

arañas se consumieron mediante el modo TS, mientras que las

lombrices lo fueron con el TP. Otros tipos de presa se

consumieron mediante varios modos. Las larvas de coleóptero

consumidas mediante el modo TP (RPS: 2< ±SE = 0.64 ± 0.05 mm)

fueron significantemente más pequeñas que las consumidas

mediante el modo CT (RPS: 2< ± SE = 0.97 ± 0.15 mm, Test de la

U de Mann-Whitney, U = 1.92, P = 0.002, dos colas). Sin

embargo, ninguna larva de coleóptero fue consumida mediante

el modo 5 y por otra parte, ninguna pupa de coleóptero fue

consumida mediante el modo CT.

Posicionesde captura

Los tiempos de latencia antes del primer mordisco de los

distintos tipos de presas no fueron significativamente

diferentes (Fi = 10.9, 1’ = 0.21).

Las posiciones de captura de las presas variaron según

el RPS (fi = 30.23, P < 0.001) y el volumen de las presas (Fi =

36.38, P < 0.001) (Tabla 3.4.4). Las presas capturadas

anteriormente fueron significativamente mayores (en RPS y

volumen) que las que fueron capturadas en otras posiciones

(Test de la U, E’ < 0.05). Las presas capturadas de manera

total tuvieron el menor RPS (P < 0.01). No hubo diferencias

en el RPS de las presas capturadas por el medio, por la parte

posterior o por el extremo (E’ > 0.05).
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TABLA 3.4.3 - Número de las presas consumidas según cada

método de manejo y tiempo medio de manejo (± SE).

Modos de manejo Tiempo de manejo

SS IS CS 5 x ± SE

Pupas hormigas 7 3 94.8 ± 15.9

Hormigas 10 35.1 ± 6.2

Larvas Col. 11 6 725.1 ±234.4

Pupas Col. 2 6 588.7 ±119.1

Arañas 4 34.7 ± 8.2

Isópodos 1 2 261.7 ± 38.1

Lombrices 8 153.2 ± 61.9
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TABLA 3.4.4 - Media (± SE) de la talla relativa (RPS) y del

3
volumen (mm ) de las presas consumidas según las posiciones
de captura. Las medias seguidas de la misma letra no son

significativamente diferentes (nivel de significación, E’

0.05) utilizando tests de la U de Mann-Whitney.

Posición de

captura N RPS Volumen

Anterior

Medio

Posterior

Total

Extremo

5

28

5

14

10

1.05

0.78

0.62

0.22

0.64

± 0.lla

± 0.06b

± 0.14b

± 0.04c

± 0.07b

246.30 ±

122.64 ±

103.71 ±

1.72 ±

77.79 ±

28. 54a

20.04b

45. 54b

0.53c

14. lOb
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Dirección de ingestión

La dirección de ingestión de las presas varió con el El

RPS (Fi = 22.58, E’ < 0.001) y el volumen (Fi = 26.97, E’

0.001) (Tabla 3.4.5). Las presas ingeridas por el medio

fueron significantemente mayores (en RPS y volumen) que las

tragadas por el extremo o totalmente (Tests de la LI, E’

0.01). Las presas tragadas de manera total tuvieron los

menores RPS y volúmenes (E’ < 0.01).

Número de mordiscos

El número de mordiscos se incrementó exponencialmente

con el volumen de las presas (correlación exponencial r

0.70, Y 49.49, 1,52 g.1., E’ < 0.0001). y también varió

significativamente entre los diferentes métodos de manejo de

las presas, después de excluir el efecto del volumen (ANCOVA,

covariación del número de mordiscos con el volumen: Y

69.44, E’ < 0.0001; efecto del tipo de presa: Y = 7.99, E’ =

0.002). Las presas consumidas según los métodos TS (x ± SE =

1.3 ± 0.1) y TE’ (x ± SE 1.8 ± 0.3) requirieron menos

mordiscos que las consumidas según el método CT <x ± SE =

20.2 ± 7.1> ó el método 5 (2< ± SE = 5.5 ± 1.4). Las presas

consumidas según el método CT recibieron más mordiscos que

ninguna (Testa de Tukey, E’ < 0.001 en todos los casos).
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TABLA 3.4.6 - Media (± SE) de la talla relativa (RPS) y del

:3
volumen (mm ) de las presas según las direcciones de
ingestión. Las medias seguidas de la misma letra no son

significativamente diferentes <nivel de significación, E’

0.05) utilizando tests de la U de Mann-Whitney.

Ingestión N RPS Volumen

Extremo 31 0.74 ± O.05a 114.50 ±17.90a

Medio cuerpo 12 0.93 ± 0.llb 169.70 ±30.14b

Total 11 0.23 ± 0.05c 1.84 ± 0.67c
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Tiempo de manejo

El tiempo parcial de manejo (excluyendo el tiempo

gastado en pausas) incrementó exponencialmente con el volumen

de las presas (Correlación exponencial, r = 0.82, Y = 106.4,

1,52 g.l., E’ < 0.0001) (Fig. 3.4.1). Lo mismo ocurrió con el

tiempo de manejo total (r = 0.68, Y = 45.4, 1,52 g.l., E’ <

0.0001). Esta relación exponencial también se obtuvo

separadamente para cada tipo de presa con un amplio rango de

volúmenes (excluyendo las hormigas adultas y las arañas):

pupas de hormigas (r = 0.63, E’ < 0.05), larvas (rs = 0.78, P =

0.001) y pupas de coleoptero (rs = 0.52, E’ < 0.05), isópodos

(rs 0.92, E’ < 0.05) y lombrices (rs = 0.79, E’ = 0.02).

El tiempo parcial de manejo de los diferentes tipos de

presas fue significativamente diferente incluso después de

quitar el efecto del volumen (ANCOVA, covariación del tiempo

de manejo con el volumen: Y = 147.44, P < 0.0001; efecto del

tipo de presa: Y = 3.87, E’ = 0.002). Las larvas y las pupas

de coleóptero requirieron los mayores tiempos de manejo

(Tabla 3.4.3).

El tiempo parcial de manejo fue también

significantemente diferente según los diferentes métodos de

manejo después de guitar el efecto del volumen (ANCOVA,

covariación del tiempo de manejo con el volumen: Y = 130.52,

E’ < 0.0001; efecto del modo de manejo de presa: Y = 4.93, E’ <

0.005). Las presas consumidas mediante el método de CT
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tuvieron el mayor tiempo de manejo. Las presas comidas

mediante TS requirieron el menor tiempo de manejo.

El tiempo parcial de manejo varió según los diferentes

modos de manejo de las presas (H = 7.82,; P = 0.04). El

tiempo gastado en pausas no fue significativamente diferente

entre los modos TS y TP (U = 0.13, E’ = 0.45, dos colas), y

tampoco lo fue entre los modos CT y 5 (U = 0.55, E’ = 0.29,

dos colas). Sin embargo, el tiempo gastado en pausas fue

mayor en los modos CT y 5 que en los modos TSe TE’ (E’ < 0.05,

dos colas, en todos los casos).

No hubo diferencias significativas en el tiempo parcial

de manejo de los diferentes tipos de presas (Fi = 4.14, E’ =

0.76). El volumen de las presas no estuvo significativamente

correlacionado con el tiempo gastado en pausas <Correlación

lineal, rs = -0.03, E = 0.04, E’ = 0.84).

DISCUSION

Blanus cinereus mostró diferentes modos de manejo de

presa según las características específicas de las presas. B.

cinereus parece seguir el modelo de Raspan (1990), que

predice que las presas serán preparadas antes de su ingestión

sólo en el caso de que no puedan ser tragadas enteras. Cuando

el diámetro de las presas es menor que el tamaño de la boca

del predador son consumidas sin preparación. Las presas son

consumidas de diferente modo de acuerdo con su longitud. Las

presas pequeñas (hormigas y arañas) se consumen de una vez, y
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las alargadas o aquellas que necesitan preparación

(lombrices, larvas de coleóptero) son consumidas en varias

veces y con pausas entre medias.

Cuando el diámetro de la presa es mayor que el tamaño de

la boca, a. cinereus cambia su modo de manejo para

prepararlas. Los anfisbenios muestran algunas adaptaciones

mecánicas para cortar piezas de sus presas. La mayoría de las

especies tienen dientes cónicos los cuales se entrelazan

especialmente en la punta del hocico. También muchas especies

tuercen la boca despuésde dar un mordisco para evitar perder

la porción agarrada (Gans 1974). De este manera los

anfisbenios pueden comer presas relativamente grandes.

La utilización del modo de manejo de succionar (5) por

a. cinereus no se relaciona exclusivamente con presas de

tamaño grande, ya que las pupas de hormigas y los isópodos

son más estrechos que las mandíbulas del anfisbenio. Sin

embargo, el exoesqueleto de este tipo de presas es duro y

rígido. Este método puede así incrementar la concentración de

nutrientes de las presas, evitando el consumo de las partes

con pocos nutrientes (Raspan 1990).

En saurios epigeos la captura de las presas por la

cabeza puede favorecer una rápida ingestión, con una aparente

ventaja en el tiempo de ingestión (Diefenbach y Emslie 1971).

También puede evitar que la presa escape (Kardong 1982), y

puede ser ventajosa en la captura de presas grandes y rápidas

(Cooper 1981). La variabilidad observada en las posiciones de

captura por B. cínerseus puede estar relacionada con las
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adaptaciones para la búsqueda subterránea del alimento. En

este experimento se utilizaron túneles experimentales más

anchos que el diámetro del ant isbenio. Y, aunque en estas

galerías los ant isbenios y sus presas eran capaces de

moverse, hay menos espacio que el que tienen disponible los

saurios epigeos. También, cuando un anfisbenio se mueve hacia

una presa localizada, tomará contacto con ella por la parte

del cuerpo de la presa que se encuentre más cerca de él.

Además, la selección de una parte específica para la captura

de la presa bajo el suelo requeriría costes adicionales de

excavación.

Las características de las presas también pueden

explicar la posición de captura por los extremos. Muchos

invertebrados del suelo presentes en la dieta de B. cinereus

(ver apartado de selección de alimento) presentan cuerpos

aiargados y con escasa diferenciación entre la parte anterior

y posterior. Los invertebrados consumidos por los ant isbenios

son presas lentas, y la captura por la cabeza no sería

beneficiosa (Cooper 1981). Sin embargo, sería beneficiosa con

presas lentas pero que fueran también potencialmente

peligrosas para los ant isbenios. Los encuentros entre B.

cinereus y presas alargadas en estrechos túneles favorecería

la captura por los extremos.

Blanus cinereus muestra tiempos de manejo mayores que la

mayoría de los saurios epigeos (Avery eL al. 1982, De Marco

et al. 1985, Paulissen 1987) aunque a bajas temperaturas los

tiempos de manejo de los saurios epigeos pueden ser también
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muy largos (Avery y Mynott 1990). La habilidad para detectar

predadores potenciales se ve disminuida durante el consumo de

presas. Los saurios epigeos pueden ser detectados visual o

químicamente por predadores terrestres o aéreos cuando comen.

Así, un incremento en el tiempo de manejo incrementaría el

riesgo de predacion. En el caso de los anfisbenios, la

detección y el acceso de los depredadores está dificultado

por el sustrato, y así, los anfisbenios pueden gastar más

tiempo manejando a sus presas sin tanto riesgo de ser

depredados. También puede ser que unos tiempos de manejo tan

elevados reflejen bajos requerimientos metabólicos

relacionados con la fosorialidad.

Pough y Andrews (1985) sugirieron que para los saurios

los costes de apresar y tragar una presa pueden ser ignorados

para la mayoría de los propósitos ecológicos. La gran

duración observada en B. cinerseus indica que los costes de

manejo deberían ser reexaminados en anfisbenios.
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Capitulo 4.

RECONOCIMIENTO INTRAESPECIFICO

JINTRODUCCION

La comunicación mediante feromonas es utilizada por los

vertebrados en muchos contextos, y puede ser especialmente

importante en taxones en los que las comunicaciones visual y

auditiva están restringidas o son imposibles. Los ant isbenios

pertenecen a esta categoría ya que ellos no vocalizan en los

encuentros intraspecíficos y son fosoriales (Goin eL al.

1978). No hay estudios sobre el uso de feromonas en

ant isbenios, pero sus hábitos fosoriales y escasa visión

(Gans 1974) limitan claramente el potencial para la detección

visual y el reconocimiento de conespecíficos. Por esto, las

feromonas podrían ser importantes para la detección de

individuos conespecificos e incluso para la discriminación de

aspectos más detallados como el sexo y la condición

reproductora.

La comunicación mediante el uso de feromonas se

encuentra en una gran variedad de saurios, y está muy

desarrollada en serpientes y en varias familias de saurios

(ver revisión de Mason 1992, pero ver también Alberts 1989,

Erillet 1990, Cooper y Trauth 1992, Cooper y Vitt 1986a,

fluvalí 1979a, b). Los reptiles Squamata están divididos en

dos grupos mayores, Iguania y Scleroglossa (Estes et al.

1988). La mayoría de los Iguania no utilizan la
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quimiorrecepción para la detección de presas (por ej. Cooper

1989b, Simon eL al. 1981), pero incluso estos saurios

detectan feromonas de sus conespecíficos depositadas sobre el

sustrato (por ej. Alberts 1989, Duvalí 1979a, b). Los saurios

y las serpientes de numerosas familias de Scleroglossa pueden

reconocer a sus presas mediente señales químicas (por ej.

Cooper 1989b, 1990a, c). Se conoce que la comunicación

mediante feromonas está altamente desarrollada en algunos

taxones de Salero glossa, incluyendo serpientes y algunas

familias de saurios (ver revisión de Mason 1992. pero ver

también Erillet 1990, Cooper 1992, Cooper y Garstka 1987a, b,

Cooper y Trauth 1992, Cooper y Vitt 1984a, b, 1986a, b, c, d,

1987a, b, Cooper eL al. 1986, Greenberg 1943, Mason y Gutzke

1990). En el saurio Scleroglossa más estudiado, el eslizón

Eumeces laticeps, las feromonas transmiten información

relacionada con la especie (Cooper y Garstka 1987a, Cooper y

Vitt 1986a, b, c, 1987a, b), sexo (Cooper y Garstka 1987b,

Cooper y Vitt 1984a, b, Cooper et al. 1986) y condición

reproductora (Cooper et al. 1986).

Los ant isbenios fueron antiguamente clasificados como un

suborden separado de las serpientes y los saurios, pero

recientemente han sido colocados en la radiación de los

Scl ero glossa con relaciones desconocidas con otros

Scleroglossa (Estes eL al. 1988). A pesar del desconocimiento

de las relaciones evolutivas entre los anfísbenios y otros

Salero glossa, el uso generalizado de la comunicación por

feromonas en la mayoría de los taxones de Scl ero gútossa
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sugiere que ésta podría encontrarse también en los

anfisbenios.

El comportamiento de quimiorrecepción ha sido

ampliamente estudiado en los reptiles Squamata, no sólo

porque es importante en estos grupos, sino porque la

protusión lingual provee una respuesta cuantificable

objetivamente a los estímulos quimicos (Burghardt 1970,

Cooper y Burghardt 1990a). Cuando un saurio saca su lengua,

partículas químicas del aire y de los sustratos en contacto

con el ambiente se adhieren a su superficie húmeda. Estas

partículas químicas son transportadas hacia dentro de la

cavidad oral cuando la lengua se retrae. Por un mecanismo no

del todo conocido (Gillingham y Clark 1981, Young 1990, ver

revisión de Halpern 1992), las partículas químicas son

transferidas de la lengua a los conductos vomeronasales, que

se abren a cada lado del techo de la boca. Las partículas

viajan a través de los conductos vomeronasales, alcanzando

eventualmente el epitelio de los órganos vomeronasales

(Graves y Halpern 1989, Halpern y Kubie 1980).

El sistema vomeronasal aporta un sentido químico, el

vomerolf ato (Cooper y Eurghardt 1990b), que es distinto del

olfato tanto anatómicamente como en la sensitividad química.

Los nervios vomeronasales comunican mensajes de las células

sensoriales de los órganos vomeronasales a los bulbos

olfativos laterales, mientras que los nervios olfativos

llevan los mensajes del epitelio olfativo a los bulbos

olfativos primarios (Halpern 1992). Una diferencia importante
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entre el olfato y el vomerolfato es que el olfato es

sensitivo sólo a sustancias que tienen pequeñas moléculas

altamente volátiles, mientras que el vomerolf ato es capaz de

detectar sustancias que tienen grandes y complejas moléculas

no volátiles (ver revisión del Halpern 1992) y que pueden ser

captadas de los sustratos.

En las pocas especies de serpientes y saurios en las

cuales las bases sensoriales para la respuesta de protusión

lingual a señales químicas de presas y feromonas ha sido

investigada, se sabe que para procurar la discriminación

química es necesario un sistema vomeronasal funcional (Cooper

y Alberts 1991, Graves y Halpern 1990, Kubie y Halpern 1979).

En este capítulo no se investiga el papel del vomerolfato,

sino que la protusión lingual observada representa

presumiblemente la recolección de sustancias químicas para el

analisis vomerolfativo. El olfato no está incluido ya que las

moléculas tomadas língualmente no alcanzan los órganos

olfativos (Halpern 1992). El gusto tampoco es importante ya

que es insuficiente para permitir la discriminación de

señales químicas de las presas basada en la protusión

lingual, en saurios que tienen bloqueados los conductos

vomeronasales (Cooper y Alberts 1991).

Estudios previos de comunicación por feromonas en

saurios han demostrado que la protusión lingual permite la

detección de conespecíficos y la discriminación de sexos en

respuesta a señales químicas procedentes de varios sitios,

incluida la piel, la cloaca y los poros cloacales. En algunas
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especies de saurios las partículas químicas encontradas en la

piel y/o en la cloaca permiten la discriminación (Cooper y

Trauth 1992, Cooper y Vitt 1984a, b, 1986a, Greenberg 1943,

Mason y Gutzke 1990). En otros saurios la discriminación

pueden hacerse en respuesta a señales químicas depositadas

por los poros femorales <Alberts 1989, Duvalí 1979a) o por

otras estructuras glandulares similares como los poros

precloacales de los anfisbenios. Estas glándulas son a menudo

sexualmente dimórficas y producen secreciones céreas (ver

revisión de Mason 1992). Las respuestas a las feromonas

procedentes de las secreciones de los poros femorales se

conocen sólo en iguánidos (Alberts 1989, posiblemente Duvalí

1979a, b, aunque fueron presentados estímulos adicionales).

Ya que su ecología, morfología y filogenia sugieren que

la comunicación mediante feromonas ocurre en ant isbenios, se

puede predecir que B. cinereus seria capaz de detectar

señales químicas de sus conespecíficos y de discriminar las

señales procedentes de machos de las de las hembras. En el

estudio previo sobre respuestas quimiosensoriales incluyendo

la protusión lingual en anfisbenios, B. cinereus fue capaz de

detectar señales químicas de las presas presentadas sobre

aplicadores de algodón <ver capitulo 3). Ya que B. cinereus

responde a señales químicas presentadas sobre aplicadores, en

este capítulo se analizan las respuestas linguales de machos

a algodones que tienen señales químicas procedentes de la

superficie de la piel y de los poros femorales de machos y

hembras conespecí ficas, y de agua desionizada como un control
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para saber las reacciones a estímulos sin olor. Los

resultados proveen la primera demostración de detección de

feromonas de conespecíficos y la respuesta diferencial a las

feromonas de machos y hembras por un anfisbenio.

MATERIAL Y METODOS

Mantenimiento de los individuos

Se capturaron individuos adultos de B. cinereus durante

Marzo de 1992 cerca de Navacerrada (Madrid). Los animales

fueron transportados a la Estación Biológica de “El

Ventorrillo” distante 5 km por aire del sitio de captura

donde se mantuvieron individualmente en terrarios de 5 1 con

arena del sitio de captura. La longitud cabeza—cloaca (3~ ±

SE) fue 189.4 ± 4.1 mm para los machos (1V = 18) y 201.7 ±

19.0 mm para las hembras (IV = 3). Se les suministró agua

diáriamente y se les alimentaba con gusanos de la harina

(Tenebrio molitor), hormigas adultas (Pheidolle pallidula) y

lombrices dos veces por semana hasta la sacíación. Para

estandarizar los niveles de hambre los individuos no comieron

5 días antes de realizarse el estudio. Los anfisbenios se

mantuvieron en cautividad al menos un mes antes de realizar

los experimentos para permitir la aclimatación a las

condiciones de experimentación.
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Diseñoexperimental

Se comparó el número de protusiones linguales (TF’s)

emitido por los anfisbenios machos en respuesta a estímulos

procedentes de aplicadores de algodón impregnados con olores

de hembras o machos conespecíficos, o con una sustancia sin

olor como control. Los tres olores fueron presentados en una

secuencia balanceada dentro de un diseño de bloques

aleatorios. Sólo se realizó una prueba por día a cada

individuo.

En un primer experimento, a cada uno de los 18

anfisbenios machos se les presentaron aplicadores de algodón

impregnados con estímulos químicos procedentes de la

superficie de los poros precloacales de machos y hembras, y

con agua desionizada. El agua sirvió como un control para las

tasas de TF’s en la situación experimental de ausencia de

olores y vomerolores (Cooper y Burghardt 1990b). Todos los

ant isbenios se encontraban en condición reproductora. Los

estímulos se prepararon mojando el extremo de algodón (1 cm)

de un aplicador de madera (10 cm) en agua desionizada. Luego

se pasaba varias veces el algodón mojado sobre la superficie

de los poros precloacales de las hembras y machos

conespecíficos. En cada prueba se utilizaba un estímulo

nuevo. Las pruebas se llevaron a cabo entre el 20 y el 29 de

Abril de 1992 entre las 10.00 y las 14.00 h cuando los

ant isbenios estaban completamente activos.
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El experimento 2 se realizó de manera idéntica al

experimento 1 excepto que las secreciones de los poros

precloacales fueron reemplazadas por señales químicas

procedentes de la piel de individuos conespecíficos. Los

estímulos químicos procedentes de la piel de conespecíficos

fueron preparados pasando el algodón mojado de un aplicador

sobre la superficie de la piel en la parte dorsal del tronco

y en una posición intermedia entre el hocico y la cloaca. Los

experimentos se realizaron entre el 4 y el 13 de Mayo de

1992, a las mismas horas que el experimento 1.

Las pruebas se realizaron colocando a los individuos en

tubos individuales de plástico transparente (30 x 1 cm) con

arena (ver capítulo 3). El laboratorio permaneció a oscuras

durante las pruebas y las observaciones fueron hechas usando

una luz roja de 50 W. La temperatura del laboratorio se

mantuvo constante a 20 0C. Los anfisbenios se mantuvieron en

sus tubos cinco horas al día durante el periodo de

aclimatación, donde comieron y mostraron un comportamiento

normal. Cada animal fue colocado en su tubo 10 mm antes de

empezar cada prueba.

Para empezar se retiraba el algodón de un lado y se

introducía el algodón a 2 cm del hocido del anfisbenio,

volviendo a cerrar el tubo. Se contabilizaron el número total

de TF’s y el número de TF’s dirigidos hacia el algodón

durante 60 segundos empezando con el primer TF. La latencia

al primer TE se definió como el tiempo transcurrido entre el
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momento en que se cerraba el tubo y el primer TF. Si un

individuo no sacaba la lengua durante los primeros 30

segundos se le tocaba el hocico ligeramente con el algodón.

Si todavía no sacaba la lengua, este individuo se descartaba.

Para demostrar que la ausencia de respuesta no era debida a

la saciación, se dió de comer a todos los individuos al

finalizar las pruebas.

Análisis de los datos

Para analizar estadísticamente las diferencias en el

número de TF’s y la latencia al primer TF entre diferentes

condiciones, se empleó un análisis de la varianza (ANOVA) de

medidas repetidas. Previamente se empleó el test de la Fmax

de Hartley para determinar si las varianzas eran homogéneas,

y si existía una heterogeneidad de varianzas significativa,

los datos se analizaban mediante un ANOVA bifactorial no

paramétrico de Friedman (Siegel 1956). Posteriormente se

realizaron comparaciones múltiples por pares usando tests de

Tukey para los análisis paramétricos o en su caso métodos de

comparación múltiple no paramétricos <Zar 1984). La

correlación de Spearman se utilizó para analizar la relación

entre la latencia al primer TF y el número de TF’s.
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RESULTADOS

Experimento 1: Respuesta a estímulos procedentes de poros de

conespecificos

Todos los 18 machos sacaron la lengua en todas las

condiciones y todos menos uno, que no respondió al agua

desionizada, dirigieron TF’s al algodón en todas las

condiciones. Se observó un número substancialmente mayor de

TF’s y de TF’s dirigidos al aplicador en respuesta a

estímulos químicos procedentes de los poros precloacles de

ambos sexos que en respuesta al agua desionizada, y una

respuesta mayor a estímulos procedentes de hembras que a

estímulos procedentes de machos (Fig. 4.1).

Las varianzas en el número total de TF’s no fueron

homogéneas (Test de Hartley, Fmax = 5.73, 3,17 gil., E’

0.05). Un ANOVA no paramétrico reveló diferencias

significativas entre condiciones en el número total de TF’s

= 30.81, 2 g.l., E’ < 0.001) (Fig. 4.1>. La tasa de

protusión lingual en respuesta a los estímulos de los poros

de las hembras fue significativamente más alta que en

respuesta a estímulos de los poros de los machos y al agua

desionizada (E’ < 0.05 en ambos casos). La respuesta a los

poros de los machos fue significativamente más alta que al

agua desionizada (E’ > 0.05).

Las varianzas del número de TF’s dirigidos al algodón

fueron significativamente heterogéneas (Fmax 7.66, 3.17
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g.l., E’ < 0.05). Un ANOVA no paramétrico mostró que el número

de TF’s dirigidos al algodón difirió significativamente entre

tratamientos <x2 = 35.52, 2 g.l., E’ < 0.001) (Fig. 4.1). La

tasa de protusión lingual fue significativamente más alta en

respuesta a los estímulos de los poros de las hembras que en

respuesta a estímulos de los poros de los machos y al agua

desionizada (E’ < 0.05 en ambos casos). La respuesta a los

poros de los machos fue significativamente más alta que al

agua desionizada (P < 0.05).

Las varianzas del número de TF’s no dirigidos al algodón

fueron significativamente heterogéneas (Fmax = 4.71, 3,17

g.l., E’ < 0.05). Un ANOVA no paramétrico no reveló

diferencias significativas entre condiciones (2<2 - 1.65, 2

g.l., E’ > 0.10) (Fig. 4.1).

La latencia al primer TF fue mayor en respuesta al agua

desionizada y menor en respuesta a los estímulos de los poros

de las hembras (Fig. 4.2). Las varianzas de la latencia

fueron homogéneas (Fmax = 1.76, 3,17 g.l., E’ > 0.05) y la

latencia difirió significativamente entre condiciones (Y =

89.78, 2,34 gil., E’ < 0.001). La latencia en respuesta a los

estímulos de los poros de las hembras fue significativamente

menor que la latencia en respuesta a los estímulos de los

poros de los machos o al agua desionizada (Test de Tukey, E’ <

0.05 en ambos casos). La latencia al primer TF y el número

total de TF’s en todas las pruebas combinadas tuvo una

correlación negativa significativa (rs5 = -0.70, E’ < 0.0001).

También la latencia al primer TF y el número de TF’s
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dirigidos al algodón estuvieron significativamente

correlacionados negativamente (r5 = —0.37, E’ < 0.0001).

Tres machos mordieron el aplicador con olor de otros

machos conespecíficos. Ninguno mordió el aplicador cuando

tenía olor de hembras conespecíficas o agua desionizada.

Aunque sólo unos pocos individuos mordieron el algodón, fue

posible comprobar la hipótesis de que los machos de saurios

que son agresivos hacia otros conespecíficos (por ej.

Carpenter y Ferguson 1977), son más propensos a morder el

algodón en respuesta a estímulos químicos procedentes de

poros de machos que a morderlo en respuesta a estímulos

procedentes de hembras conespecíficas o de agua desionizada

(si ellos pueden reconocer que estos estímulos provienen de

otros machos). Sobre la hipótesis nula de que la probabilidad

de morder fuera igual en las tres condiciones, la

probabilidad binomial de que los tres mordiscos se dieran con

los estímulos de los poros precloacales de machos es de 0.037

(1 cola). Dado la pequeña muestra, no hay diferencias

significativas en que la frecuencia de mordiscos fuera o

pudiera haber sido detectada con los estímulos de machos y

hembras (binomial E’ = 0.125, 1 cola).

Experimento 2: Respuesta a estímulos procedentes de la piel d.e

conespecíficos

Todos los 18 machos sacaron la lengua con las tres

condiciones. Todos dirigieron TF’s al algodón en respuesta a
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los estímulos químicos de la piel de ambos sexos, pero cuatro

individuos no dirigieron TF’s al algodón con el agua

desionizada. Las señales químicas de los machos

conespecíficos y de las hembras provocaron más TF’s que el

agua desionizada, pero las respuesta a las señales químicas

procedentes de la piel de machos y hembras conespecíficos fue

idéntica (Fig. 4.3).

Las varianzas del número total de TF’s fueron homogéneas

(Test de Hartley, Yma,< = 3.02, 3,17 g.l.. E’ > 0.05). El

número total de TF’s difirió significativamente entre

condiciones (E = 22.52, 2,34 g.l., E’ < 0.001) (Fig. 4.3). La

tasa de protusión lingual en respuesta al agua desionizada

fue significativamente menor que en respuesta a los estímulos

de la piel de machos y hembras (Tukey test, E’ < 0.05 cada).

La respuesta a las señales procedentes de la piel de machos

no difirió significativamente de las señales procedentes de

las hembras (Tukey test, E’ c 0.05).

Las varianzas del número de TF’s dirigidos al algodón

fueron homogéneas (Ymax = 2.47, 3,17 g.l., E’ > 0.05). El

número de TF’s dirigidos al algodón difirió

significativamente entre tratamientos (Y = 33.61, 2,34 g.l.,

E’ < 0.001) (Fig. 4.3). La tasa de protusión lingual en

respuesta al agua desionizada fue significativamente más baja

que aquellas en respuesta a los estímulos químicos de la piel

de machos y hembras (Test de Tukey, E’ < 0.05 cada). El número

de TF’s emitidos en respuesta a los estímulos de la piel de

los machos no difirió significativamente de los emitidos en
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respuesta a los estímulos de la piel de la hembras (Test de

Tukey, E’ > 0.05 cada).

Las varianzas del número de TF’s no dirigidos al algodón

fueron homogéneas (Fmax = 2.99, 3,17 g.l., E’ > 0.05). El

número de TF’s no dirigidos al algodón no difirió

significativamente entre condiciones (F = 0.97, 2,34 9.1., 1’

> 0.05) (Fig. 4.3).

Entre los anfisbenios que no dirigieron TF’s al algodón

en alguna condición, la probabilidad de no dirigir TF’s al

algodón fue significativamente mayor con el agua desionizada

que con los olores de machos y hembras combinados (binomial,

P = 0.012, 1 cola). El número de individuos que no dirigió

TF’s al algodón no difirió significativamente entre el agua

desionizada y cualquiera de las otras dos condiciones, pero

la diferencia fue marginalmente significativa (binomial, E’ =

0.0625). En los dos experimentos juntos, cinco machos no

sacaron la lengua con el agua desionizada. Así, la diferencia

entre el agua desionizada fue significativa tanto en la

comparación con las otras dos condiciones combinadas como en

la comparación por pares con los estímulos químicos de machos

y hembras (binomial, E’ = 0.031).

La latencia al primer TF fue mayor en respuesta al agua

desionizada y menor en respuesta a los estímulos de la piel

de las hembras (Fig. 4.2). Las varianzas de la latencia

fueron homogéneas(Fmax = 2.11, 3,17 g.l., E’ > 0.05), pero el

tiempo medio de latencia difirió significativamente entre

condiciones (Y = 27.01, 2,34 g.l., E’ < 0.001). La latencia en
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respuesta al agua fue significativamente mayor que la

latencia en respuesta a los estímulos de la piel de machos o

de hembras (Test de Tukey, P < 0.05 cada). Las latencias en

respuesta a los estímulos químicos de la piel de machos y de

la piel de hembras no difirieron significativamente (test de

Tukey, 1’ < 0.05). La latencia al primer TE y el número total

de TF’s en todas las pruebas combinadas estuvieron

correlacionados negativa y significativamente (rs5 = - 0.70, E’

< 0.0001). También la latencia al primer TE y el número de

TF’s dirigidos al algodón estuvieron significativamente

correlacionados negativamente (rs5 = - 0.59, E’ < 0.0001).

Seis anfisbenios mordieron el aplicador con olor de

otros machos y tres individuos diferentes lo mordieron con

olor de la piel de las hembras. Ninguno mordió el algodón con

el agua desionizada. La probabilidad binomial de que seis o

más individuos mordieran el algodón en respuesta a los

estímulos de los machos y de que tres o menos mordieran en

las restantes condiciones combinadas es de 0.042 (1 cola). La

diferencia en la frecuencia de mordiscos en las condiciones

de olor de la piel de machos y hembras no fue significativa

(binomial, E’ = 0.182). Cuando los resultados de ambos

experimentos se juntan, ocho individuos diferentes mordieron

en respuesta al olor de los machos y tres individuos

diferentes mordieron en respuesta al olor de la piel de las

hembras. Un individuo mordió en respuesta a los estímulos de

los machos y de las hembras. Ninguno mordió en respuesta al

agua desionizada. Excluyendo al individuo que mordió en las
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dos condiciones, la probabilidad binomial de que igual número

de individuos mordiera el algodón con el olor de machos y en

las otras dos condiciones combinadas es de 0.008 (1 cola). La

diferencia entre el número de individuos que mordió el

algodón con los estímulos de los machos y las hembras para

los dos experimentos juntos, se aproximó, pero no llegó a ser

significativa (E’ = 0.086).

DISCUSION

Los resultados demuestran una habilidad en los machos de

fl. cinerseus para detectar señales quimicas procedentes de la

superficie epitelial del tronco y de los poros precloacales

de individuos conespecíficos de ambos sexos. Estas

conclusiones se sostienen en ambos experimentos por un número

significativamente mayor de TF’s totales y de TF’s dirigidos

al algodón en respuesta a los olores de machos y hembras que

en respuesta al agua desionizada. Que el número de TF’s

totales y de TF’s dirigidos al algodón fuera

significativamente mayor en respuesta a las hembras que en

respuesta a los estímulos de los poros de los machos indica

que los machos de 8. cinereus pueden discriminar entre machos

y hembras mediante feromonas procedentes de la región de los

poros precloacales incluso cuando otros sentidos está

ausentes. La ausencia de alguna diferencia detectable entre

condiciones en los TF’s no dirigidos al algodón

presumiblemente indica que la investigación quimisensorial de
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feromonas es dirigida al sitio de mayor concentración

hormonal.

Que tanto los TF’s totales como los TF’s dirigidos al

algodón en respuesta a las señales químicas procedentes de la

piel no difirieran significativamente entre sexos, sino que

ocurrieran en casi idéntica tasa en respuesta a las hembras,

sugiere que los machos de S. cinerseus pueden detectar señales

químicas de la piel del tronco de conespecíficos, pero son

incapaces de distinguir los sexos de ellas. Esto sugiere que

la identificación del sexo mediante feromonas podría estar

limitada a la superficie de algunas áreas restringidas,

incluyendo la región de los poros precloacales. Esto también

muestra que las feromonas producidas en un sitio no son

subsecuentemente distribuidas por la piel del tronco, a no

ser posiblemente la ventral, al menos no en concentraciones

que permitan una respuesta diferencial basada en el sexo.

Las varianzas de los TF’s totales, de los TF’s dirigidos

y de los TF’s no dirigidos al algodón fueron heterogéneas en

respuesta a los estímulos de los poros precloacales, y fueron

mayores con los olores de las hembras que en las otras dos

condiciones. Cuando se analizan las varianzas del número

total de TF’s, estas difirieron significativamente en

respuesta a los machos y a las hembras <Ymax = 4.00, 2, 17

E’ 0.050), pero fueron estadísticamente

indistinguibles (Ymax = 1.78, 2, 17 g.l., 1’ > 0.050) con el

agua desionizada y con los estímulos de los machos. Estos

resultados y el examen de los datos muestran que algunos
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machos fueron mucho más receptivos que otros a las feromonas

de las hembras encontradas en la región de los poros

precloacales, mientras que hubo relativamente poca variación

en el número de TF’s entre los machos en otras condiciones.

Sin embargo, está por determinar si la alta varianza con los

estímulos de las hembras indica diferencias en la

sensitividad a las feromonas de las hembras de los machos, en

la motivación sexual o en ambas a la vez. La diferencia

significativa entre las varianzas del número de TF’s no

dirigidos al algodón con los estímulos de los poros

precloacales sugiere que los estímulos químicos sobre el

algodón o su emanación podría inducir la protusión lingual

lejos del algodón. Sin embargo, la ausencia de una diferencia

significativa en el número de TF’s sugiere que cuando sacar

la lengua no permite tomar muestras de feromonas, se dirigen

TF’s a otras áreas o cesa la protusión.

La ausencia de alguna diferencia significativa en las

varianzas entre condiciones en respuesta a los estímulos

químicos de la piel del tronco refleja los bajos niveles y

rangos de respuesta en las tres condiciones. La relativa

uniformidad de varianzas permite concluir que la

identificación de feromonas de las hembras, presentes en los

poros precloacales está ausente o en concentración poco

efectiva sobre la superficie del tronco.

Las diferencias significativas en la latencia al primer

TF entre condiciones plantea la cuestión interesante de cual

podría ser la base sensorial para la respuesta diferencial.
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Ya que no existió contacto entre la lengua y el sutrato, los

anfisbenios presumiblemente detectaron las diferencias entre

los estímulos basándose en sustancias químicas volátiles. El

sistema vomeronasal podría participar en las respuestas a

sustancias volátiles, pero el olfato es probablemente el

primer sentido utilizado. La proporción de células

sensoriales en el epitelio olfativo de B. cínereus es de

0.8122, la segunda más alta registrada para cualquier reptil

Squamata (Gabe y Saint Girons 1976). Así, el sistema olfativo

altamente desarrollado, permita probablemente la detección de

conespecícos, como es sugerido por las menores latencias a

las señales químicas de individuos conespecíficos, tanto de

la zona de la cloaca como de la piel del tronco, que al agua

desionizada. La latencía significativamente menor en

respuesta a los estímulos de los poros de las hembras que de

los machos sugiere además que es posible algún grado de

respuesta diferencial según el sexo en base a componentes de

las feromonas volátiles, la mayoría probablemente detectadas

por el olfato.

Las diferencias en las tasas de protusión lingual entre

los estímulos químicos de machos y hembras, especialmente en

los TF’s dirigidos al algodón, están probablemente basadas en

el vomerolfato aunque permanece sin demostrar. El epitelio

vomeronasal de B. cinereus tiene un alto porcentaje (86.55 %)

de células sensoriales, más que cualquier otro saurio y sólo

ligeramente menor que la mayoría de las serpientes (Gabe y

Saint Girons 1976). Esto sugiere que el vomerolfato podría
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ser altamente sensitivo en los anfisbenios. La protusión

lingual podría ser activada por (presumiblemente) la

detección olfativa de componentes volátiles, como en la

hipótesis de Cowles-Phelan de]. olfato de las serpientes de

cascabel (Cowles y Phelan 1958, pero ver también Duvalí

1979b). La frecuencia significativamente mayor de falta de

TF’s dirigidos al algodón en el agua desionizada del

experimento con los estímulos de la piel del tronco provee

otra indicación de un papel importante del olfato para el

inicio de la protusión lingual. Una vez que la protusión ha

empezado, los componentes no volátiles de las feromonas

podrían ser detectados por el vomerolfato, quizá con una

respuesta continuada a las feromonas volátiles en base al

olfato y posiblemente con alguna contribución del

vomerolf ato.

Los patrones de latencia al primer TF entre las tres

condiciones experimentales fueron similares en los dos

experimentos ya que 1) las menores latencias ocurrieron en

respuesta a los estímulos de las hembras, seguidas de las de

los machos y del agua desionizada, y 2) las latencias

difirieron significativamente entre condiciones. Sin embargo,

sólo en el experimento usando estímulos de los poros

precloacales fue significativa la diferencia en la latencia

para ambos sexos. Esto provee una débil indicación adiccional

de que la identificación de feromonas de la región de los

poros precloacales de las hembras está ausente, o presente
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pero en una concentración muy reducida, sobre la piel del

tronco.

La detección del estímulo químico de un conespecífico

fue suficiente para inducir el mordisco, como indican los

mordiscos dados con estímulos de conespecíficos por la mitad

de los machos en una o más pruebas durante los dos

experimentos, pero nunca con el agua desionizada. Aunque el

número de machos que mordieron en respuesta a los estímulos

químicos de otros machos no fue significativamente mayor que

los que mordieron en respuesta a los estímulos químicos de

las hembras, la diferencia fue sustancial y se acercó a la

significación, sugiriendo uan mayor probabilidad de ataque

dirigido a los estímulos químicos de los machos. La ausencia

de mordiscos con el olor de las hembras en las pruebas

experimentales con estímulos de los poros precloacales

concuerda con los resultados de las tasas de protusión

lingual en sugerir que la mejor investigación de feromonas

sexuales está basada posiblemente en estímulos de los poros

precloacales más que en estímulos de la piel del tronco. Sin

embargo, los datos de los mordiscos no permiten afirmar esta

idea.

La razón por la cual más individuos mordieron el algodón

en el experimento con estímulos de la piel del tronco que con

los estímulos de los poros precloacales (test de los signos,

E’ = 0.03, dos colas) no es obvia inmediatamente. Este

comportamiento de los anfisbenios podría ser similar al de

los machos del gecko leopardo (Eulalepharis macularius) cuando
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se encuentrar hembras con la piel a punto de mudar (Mason y

Gutzke 1990>. Los machos se comportan agresivamente frente a

estas hembras, actuando como si fueran otros machos, mientras

que fuera de este periodo premuda, los machos cortejan a las

hembras normalmente (Mason y Gutzke 1990). La frecuencia

incrementada de mordiscos y el morder en respuesta a

estímulos químicos de hembras por los machos de E. cinereus

son presumiblemente fuertes señales de que los estímulos

químicos de la piel del tronco no permiten la identificación

de sexos.

Las feromonas que permiten el reconocimiento de sexos

estuvieron presentes en los algodones que tenían estímulos de

la región de los poros precloacales, pero el origen de estas

feromonas es incierto. Los poros precloacales (= poros

femorales) de saurios y anfisbenios son estructuras

glandulares que están más desarrolladas en machos que en

hembras en muchas especies y producen una secreción holocrina

en mayor cantidad durante la estación reproductora (Mason

1992). Las secreciones de los poros femorales han demostrado

la existencia de feromonas activas en el iguánido Dipsosaurus

dorsalis (Alberts 1989). Así, las secreciones de los poros

precloacales son el primer candidato como origen de las

feromonas que permiten el reconocimiento de sexos en B.

cinerseus.

Ya que los poros precloacales están situados cerca de la

cloaca, hay una posibilidad de que los productos de la cloaca

se distribuyan sobre la piel adyacente y ésta podría ser el
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único origen de las feromonas sexuales. Esto es una

consideración importante ya que los saurios de ambos sexos

poseen una variedad de glándulas cloacales que son candidatas

a la produción de feromonas (Mason 1992). En las hembras de

los saurios el tamaño de las glándulas urodeales y la

producción de secreciones holocrinas varía con la condición

reproductora (Mason 1992). Las glándulas urodeales producen

una feromona sexual femenina lípido neutra en el eslizón

Eumeces laticeps (Cooper eL al. 1987). No hay información

disponible de las posibles funciones de las feromonas de las

glándulas de la cloaca en anfisbenios, pero su función

debería ser investigada.

La habilidad de B. cinereus para responder a los

estímulos químicos de individuos conespecificos y de

distinguir los sexos de sus conespecíficos usando sólo las

feromonas sugiere que estas son un importante medio de

comunicación en anfisbenios. Las discriminaciones detectadas

en este capítulo son similares a aquellas encontradas en

saurios Scleroglossa pertenecientes a varias familias (por

ej. Eublepharidae-Erillet 1990, Mason y Gutzke 1989;

Scincidae-Cooper y Vitt 1984a, b; Cerrshosauridae-Cooper y

Trauth 1992) y en serpientes (Mason 1992). Estudios

posteriores son necesarios para determinar las posibles

funciones de la comunicación por medio de feromonas en el

comportamiento sexual, comportamiento agresivo,

identificación de especies y otros papeles en algunos

Scleroglossa (Eurghardt 1970, Mason 1992).
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La similaridad de las respuestas a las feromonas en los

anfisbenios y en aquellos taxones relacionados de los

Scleroglossa puede hacer innecesaria una explicación para la

evolución de la comunicación por feromonas como una

adaptación a la fosorialidad. Aunque una interpretación

adaptativa no fuera correcta, su presencia y consistencia en

la discriminación entre individuos machos de B. cinereus

sugiere que se ha mantenido por selección natural. Sin

embargo, el grado de dependencia de una comunicación mediante

feromonas en los ant isbenios en comparación con aquellos

taxones relacionados que no son fosoriales es desconocida,

dejando abierta la posibilidad de que la comunicación por

feromonas pudiera haber estado desarrollada adaptativamente

como un efecto directo de la fosorialidad y el factor añadido

de la reducción de la capacidad visual.
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- Selección de microhábitat: Rl anus cinereus no utiliza

indiscriminadamente los microhábitats disponibles, sino que

aparece asociado a suelos arenosos, evitando los de mayor

contenido en arcilla, ya que es el ant isbenio menos adaptado

para la excavación. Se encuentra asociado a piedras, las

cuales utiliza para termorregular, y a la hojarasca, donde

puede cavar fácilmente y existen numerosos invertebrados. Sin

embargo, evita los suelos con hierbas perennes cuyas raíces

compactan el terreno.

- Biología térmica: Las temperaturas corporales de B.

cinereus están positivamente correlacionadas con las del

sustrato y las del aire, y su media es 1.2 QC mayor que la

del sustrato correspondiente. Las temperaturas corporales

varían a lo largo del día y estacionalmente. La selección de

bajas temperaturas del suelo le permite maximizar su periodo

de actividad dentro del rango de temperaturas preferidas. La

presencia bajo piedras es bimodal, y seleccionan rocas de

grosor intermedio, aunque usa rocas de diferente grosor a lo

largo del día. En primavera, puede alcanzar la temperatura

preferida en las capas superficiales del suelo y mantenerla

durante largos periodos con bajos costes, permitiéndole

buscar el alimento donde la comida es más abundante.
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- Ecología trófica: Blanus cinereus es una especie

oportunista que se alimenta principalmente de los

invertebrados más abundantes (larvas de insectos y hormigas).

Sin embargo, selecciona larvas de gran tamaño y no consume

algunos géneros de hormigas. El bajo número de presas por

estómago sugiere bajos requerimientos energéticos. Blanus

cinerseus es capaz de detectar olores de las presas mediante

el sistema vomeronasal, pero para poder discriminarlos

necesita otros estímulos adicionales que sólo se dan con

presas vivas, indicando un uso conjunto del oído y del

sistema vomeronasal en la búsqueda del alimento. Presenta

diferentes modos de manejo de presa según las características

específicas de las mismas. Sólo las presas grandes necesitan

preparación antes de ser tragadas. Los tiempos de manejo son

superiores a los de otros saurios epigeos de igual talla.

- Reconocimiento intraespecifico: Blanus cinerseus es capaz de

detectar señales químicas procedentes de los poros

precloacales de individuos conespecíficos y utilizarlas para

poder discriminar machos de hembras. Sin embargo, las señales

químicas procedentes de la piel son detectadas pero no

permiten la discriminación de sexos, ya que no contienen

feromonas sexuales. Los componentes volátiles de las

feromonas son detectadas por el olfato que induce el

funcionamiento del sistema vomeronasal para la detección de

los compuestos no volátiles. La comunicación social mediante
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feromonas puede ser selectivamente importante en esta especie

adaptada a la fosorialidad y con la visión reducida.
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