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PROLOGO

Las lineas que siguen pretenaen ser poco mMAs que la justificacién
del titulo de esta Memoria, introduciendo en todo caso algun;s cuestiones
metodolégicas ¥y de principios.

El nombre "Historia Natural" vuelve a estar en boga desde hace
algunos afos; por poner sd8lo un ejemplo, Pianka (1986} escoge el titulo
"Ecologia e Historia Natural de los lagartos del desierto" para la obra en
que resume veinte afos de investigacién sobre las saurofaunas desérticas
de tres continentes. Se ha utilizado deliberadamente este nombre como
tributo a una posiciébn frente a los seres vivos cuyas raices méas
profundas scn en buena parte estéticas; incluso el objeto dltimo del
quehacer cientifico -una aproximacién a la verdad de las cosas- estd
indisolublemente vinculado a una actitud humana tan enteramente
razonab]e:‘ como profundamente estética. El aspecto "naturalista" de la
observagién de los animales se sitia en el origen de la mucha informacién
basica acumulada acerca de las especies ibéricas (Capitulo 1) y sigue
siendo n/c;cesario como punto de partida.

Por otra parte, el realismo exige que, para observar un objeto de
manera que permita conocerlo, el método sea impuesto por el objeto. San
Agustin decia: "yo investigo para saber algo, no para pensarlol. En
nuestro caso, la aplicacién del método cientifico al objeto de estudic -la
"historia natural” de una lagartija de mediano tamafio- exige recurrir a
las técnicas metodolégicas y marco conceptual de la ecologia, que no en
vano ha recibido, entre otras muchas definiciones, la de "historia natural
cientifica" (e.g. Pianka 1982). Ninguna otra disciplina biolégica pretende

explicar tal variedad de fenémenos en tantos niveles distintos; tal vez por



eso, la ecologia sea tan rica en hipétesis no siempre consistentes unas con
otras. El inico concepto de aplicacién practicamente general (come en
otras ramas de la biologia) es el de seleccién natural. En consecuencia, se
ha procurado trascender la mera descripcién de los hechos para tratar de
explorar su trasfondo evolutive ¥y evitar caer en planteamientos
excesivamente estdticos (McIntosh 1987).

De acuerdo con la indicacién de Grant (1983), se ha adoptado en la
medida de lo posible un enfoque basado en estudios comportamentales
sobre individuos de identidad conocida (Capitulos 3, 4 y 5). En este
sentido, se ha pretendido hacer ecologia del comportamiento (Krebs ¥y
Davies 1978), que podria definirse como é] estudio de las poblaciones a
través del andlisis del comportamiento de individuos de identidad conocida
(Grant 1983). Los excelentes trabajos de Boag y Grant (1978 y 1981) con
los pinzones de las Islas Galdpagos, en los que comprueban que la
supervivencia tras un afioc de sequia favorece a determinados rasgos
fenotipicos con altos va]oreé de heredabilidad, demuestran el interés de
este tipo de enfoques.

Se/ han invocado en todo momento explicaciones adaptativas en
sentido estricto. En expresién de Lewontin (1979), "la idea de adaptacién
relativa elimina la aparente tautologia que se descubre en la teoria de la
seleccién natural. Sin ella, la teoria de la seleccidn natural manifiesta que
los individuos més adaptados tienen una mayor descendencia; define luego
al mas adaptade como aquel individuo que deja mAs desacendientes. Un
andlisis en el que se proponen los problemas de disefio y se entienden los
caracteres como soluciones de disefio, elimina esta tautologia al predecir
por adelantado qué individuos serdn los mAs adaptados". Es decir, la

interpretacién de los resultados Be ha realizado en el contexto de las
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interacciones fenotipo-entorno (factores biéticos y abibticos) previa
definicién, cuando menos implicita, de los problemas funcionales que los
animales deben resolver. .

La eleccion de la Lagartija Colilarga, Psammodromus algirus (L.)
1758, como objeto de estudio en esta Memoria de Tesis Doctoral, responde,
ademids de a un obvio interés por la Herpetologia, al hecho de que el
mediterraneo es el Unico de los principales tipos de climas no aAridos que
presenta sequia de verano. Bajo estas condiciones, liirlitadas por la
precipitacién en los meses del afic térmicamente més favorables, los
ectotermos estdn capacitados para explotar con éxito ambientes pobres o
para alcanzar densidades muy superiores a las de los endotermos en
circunstancias normales {Pough 1980). Esto hace que los miembros de la
familia Lacertidae constituyan un componente numéricamente importante de
las faunas de vertebrados terrestres en las peninsulas meridionales del
continente europeo {Avery 1978, Spellerberg 1982). En el caso concreto de
P, algirus, su distribucion fuertemente ligada a condiciones mediterréneas
en sentide amplio (Capitule 1), ¥ la abundancia y ubicuidad de sus
efectivosf poblacionales en bosques y orlas arbustivas forestales {Capitulo
2), Jjustifican adecuadamente su eleccién como organismo modelo de

ambientes mediterraneos.
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REVISION CRITICA DE LOS CONOCIMIENTOS DISPONIBLES SOBRE LA
HISTORIA NATURAL DE Psammodromus algirus

Conocer la historia natural bésica de un organismo cua;tiqulera‘ es el
primer paso a dar para poder profundizar en los mecanismos responsables
de su biologia. Resulta obvio que no pueden enunciarse hipétesis realistas
dentro de un marco tedrico coherente sl previamente no se conocen los
hechos béasicos de i{a distribucidn, conducta, régimen alimenticio, etc. En
este sentido, la ecologia ae los vertebrados terrestres tbéricos es deudora
de la mucha informacion naturalistica acumulada acerca de la mayoria de
nuestras especies. Sumergirse en la documentacién dispersa disponible es,
por tanto, indispensable para profundizar en la bioclogia de Psammodromus
algirus, organismo que consideramos "ectotermoc modelo” de los amblentes
forestales mediterrdneos extendidos (al menos potencialmente) por gran
parte de la superficie peninsular. S6lo asi puede justificarse la pretensién
de que los resultados obtenidos trasciendan de |0 meramente puntual
(taxén concreto) o local (drea restringida). En este contexto, se revisan en
este Capffulo los trabajos publicados en que se aporta alguna informaciéon
sobre la historia natural de P. algirus.

Aunque dicha revisién no pretende ser exhaustiva, se ha perseguido
mostrar aquellas aportaciones, eminentemente descriptivas, que descubren
la biologia de una especle muy abundante y extendida pero tamblén
relativamente poco estudiada. En la medida en que se subrayan los temas
méds abordados en la blbliografia, se pone de maniflesto la existencla de
lagunas en aspectos descriptivos puntuales pero, sobre todo, en o que

hace referencia a la ecologia evolutiva de la especie. Ademds, se discuten
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los enfoques adoptados con el fin de valorar sus limitaciones y de situar
las conclusiones obtenidas en un contexto tedrico adecuado.

De este modo, con la presente introducclién se pretende analizar el
status de Ic;s conocimientos disponibles acerca de esta especie, lo que ha
servido para orientar el esfuerzo Iinvertidc y para posibilitar una
aportacién original e Inédita, alejada de las repeticlones mecénicas de

esquemas tedricos o de muestreo.

RELACIONES FILOGENETICAS

El género Psammodromus (Fitzinger 1826) incluye cuatro especies de
distribucién claramente clircunmediterrdnea. Aunque algunos autores (e.g.
BShme 1971) han puesto en duda el que se trate de un grupo natural,
desde la clasica revisidon de Arnold (1973) sobre relaclones filogenéticas
entre [acerta, Algyroides y Psammodromus, no se discute la validez de
estos géneros como taxones. Los rasgos utllizados para el diagnéstico de
Psammodromus pueden enconfrarse en la Tabia I de Arnold (1973). Este
autor concluye un mayor parentesco con Gallotia que con los otros
géneros }de Lacertidae; por lo que conclerne a ilas relaciones dentro del
género, las tres especies de menor tamaro (P. hispanicus, P. microdactylus
y P. blanchl) parecen mds emparentadas entre si que con P. algirus. Esta
ultima especie difiere de las otras tres, ademéds de por su mayor tamafo,
por caracteres estructurales de los hemipenes, por las escamas ventrales
fuertemente Imbricadas, y por presentar una cola relativamente mucho més
larga y una cabeza de constitucién mucho mds robusta. Sin -embargo, el
grado de parentesco con los resfantes Psammodromus parece mayor gue el

que pudlera existir con cualquier otro gfupo de lacértidos.
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Busack y Maxon (1987) examinan las relaciones moleculares entre
dlversas especies de lacértidos mediante técnicas inmunolégicas de fijaclén
del microcomplemento, y sitian en el Oligocenc (24-36 m.a.) la divergencia
entre los ancestros de P. algirus y el linaje que conduce a las formas
actuales Lacerta lepida v L. monticola. Odierna et a&l. (1987} estudian el
carlotipo de varios lacértidos, entre elios P. algirus (2n = 38: 18 pares de
macrocromosomas més un par de microcromosomas) y, atendiendo a ta
locallzaciéon del organizador nucleolar, encuentran una sltuacién que
colncide con la que aparece en las especles de Podarcis examinadas (P.
muralis, P. slcula y P. tiliguerta). Sin embargo, estos mismos autores no
excluyen la posibllidad de gue tal resultado sea producto de un fendmeno
de convergencia evolutiva.

Por io que concierne al grado de diferenciacién Intrasspecifica, la
relativa homogeneidad de las poblaciones ibéricas y norteafricanas {Busack
1986, Barbadillo 1987) sugiere una separcién tardia de las mismas o,
alternativamente, intercamblos genéticos en tlempos reclentes, posteriores

inclusc a la abertura definitiva del Estrecho de Gibraltar.
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ASPECTOS BIOGEOGRAFICOS

PATRONES DE DISTRIBUCION.- La mayor parte de los trabajos en
que se hace referencia a la distribucién de P. a/girus son de carécter
herpetofaunistico y se limitan a describir las caracteristicas generales
(clima, vegetacién, etc.) de los biotopos mds frecuentados por las dlstintas
especles.'

De especial interés son las publicaciones que comentan las citas de
la especie en el limite septentrional de su drea de distribucién. Asi, tanto

en Galicia (Bas et a/. 1979, Bas 1984) como en Catalufta (Vives-Balmafa
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1982), se Incluye a P. algirus en un grupo de especies proplas de
ambientes marcadamente mediterrdneocs (P. &lgirus, Elaphe scalaris y Bufo
calamita en Catalufia; P. algirus, E. scalarls, Malpolon monspessulanus y
Pelobates cdltrlpes en Galicia). Castroviejo y Salvador (1970) y Martinez-
Rica (1978) subrayan su asociacién al matorral de jaras (indicador de
condliciones locales secas y cdildas) en el NO de la Peninsula y en el Aito
Aragon respectivamente, y Vives-Balmafia (1984) apunta su penetracion en
los valles pirenaicos por las vertientes soleadas mAs 4ridas. Sin embargo,
en los dos tercios meridionales de la.Peninsula la asociacion ooh
condiciones mediterrdneas estrictas es mucho més laxa; aigunas de las
poblaciones méds densas se dan en los melojares aclarados del piso
supramediterrdneo (obs. pers.) y el cardcter terméfilo es claramente menor
que en otros lacértidos (e.g. Acanthodactylus erythrurus).

Bauwens et al. (1986) tratan de suministrar apoyo empirico a la
afirmacion de BShme (1981) de que la especie estd extendiendo su drea de
distribucién en la regién pirenaica. Para ello, comparan las citas
colectadas durante una estancia de 2 dias en el valle del rio Noguera
Pallaresé! con las que aparecen en un catdlogo herpetoldgico anterior
(Malugquer 1956), y conciuyen que los datos sugieren una colonizaclén
reciente de la zona con una tasa sorprendentemente alta (de unos 30 km
en los ultimos 30 afios). Como posibles explicaciones, apuntan un profundo
cambio. climdtico en los uitimos afios y/o el origen de poblaciones mejor
adaptadas & las condiclones de montafta, proponlendo la convenlencia de
un estudio centrado en la variacién geogréfica de los requerimientos
térmicos de huevos, joévenes y adultos,

En la regién mediterrdnea de la Peninsuia, P. algirus se cita como el

reptil mas abundante en Slerra Tejeda (Antdnez 1983),' Dofiana (Valverde
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1967, Mellado 1980), las zonas de monte bajo del Sur de Aragédn (Falcdn
Martin 1982) vy los enclnares no adehesados de! SO de Salamanca (Pérez-
Mellado 1983)., En la revisién de Barbadillo (1987) se afirma que en la
mayoria de las dreas donde estd presente resulta sumamente abundante,
con poblaciones densas y estables. Diversos autores subrayan su amplia
distribucién altitudinal en los sistemas montafiosos meridionales (e.g.
Antunez (1983) en Slerra Tejeda, Pérez-Mellado (1982 y 1983) en el O del
Sistema Central, Pleguezuelos (1986) en el gradlehte valle del
Guadalquivir-Sierra Nevada), locédlizandose la cita de méaxima aititud a 2500
m en el Alto Atlas marroqui (Salnt-Glrons 1853). En la regidn
eurosiberiana, sln embargo, las restricciones comentadas en el pérrafo
anterior parecen limitar la distribucldn altitudinal de P. algirus (e.s.
Martinez-Rica (1979) en Pirineos, y Delibes y Salvador (1986) en la
Cordlliera Cantébrica).

Unos pocos autores discuten la distribuclén de la especie desde una
perspectiva conservacionista, subrayando los efectos de las aiteraciones
del medio en tiempos recientes. Asf, el aclaramiento maslvo del bosque
mixto de'/ robles en las reglones méds secas de Galicla ha favorecido la
expansion de la especie (Bas 1984), mientras que en zonas cerealistas de
la meseta norte la deforestacion ha forzado su acantonamiento en los
bosques galeria asoclados a los rios (Santos y Telleria 1988)., En el drea
urbana de Madrid se han encontrado poblaclones relictas en pequefias
dreas descuidadas (sofares)_ donde. se desarrolla una abundante vegetacién
espontdnea (Garcia-Paris y Martin Aibadalejo 1987).

SELECCION DE HABITAT.- Todos ilos trabajos clitados en el epfgrafe
anterior coinciden en subrayar el caracter acentuadamente forestal

(bosque mediterrdneo aclarado, orias arbustivas forestales, zonas de
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matorral o monte bajo) de las preferencias de hébitat de AP. algirus
Arnold (1987), tras haber discutido en un trabajo anterior (Arnoid 1973) el
valor adaptativo de determinados rasgos morfolégicos de la especie en
‘zonas de vegetacién densa (ver més abajo), insiste en la asoclacién de los
dos Psammodromus lbéricos con dreas de abundante cobertura arbustiva a
la altura del suelo. Es méds, subraya que Jlas especies de Podarcis y
Lacerta que, en las otras peninsulas meridionales del continente, ocupan
zonas de monte bajo y maquis, no alcanzan densidades tan a!_tas como P,
algirus. De hecho, ciertos hébitats en Grecia que parecen muy similares a
los ocupados por Psammodromus en Espafia se encuentran frecuentemente
desprovistos de lacértidos.

Sin embargo, la mayoria de los autores que han analizado con cierto
detalle las preferencias de hébitat en P. a/girus (e.g. Mellado et al. 1975,
Pérez-Mellado 1982, Seva 1984) han adoptado un punto de vista
comunitario rigido, normalmente sin justiﬁcaclén tedrica © apoyo empirico,
en la linea de la ya cldsica revisién de Schoener (1977), Asi, adjudican a
la competencia Interespecifica un papel decisivo en la segregaclén de las
especles"y la estructuracién de las comunidades, perc sin plantearse hasta
qué punto se dan los supuestos bésicos (saturaciéon del medio, limitacién
de recursos, indiclos de desplazamiento, etc.) para que pueda habiarse de
un auténtico contéxto competitivo (ver por ejemplo Connell 1983, Toft 1985,
Tilman . 1987, Scheibe 1987, Carrascal et a&al. 1989, Wiens 1989a).
Descripciones detalladas de las preferencias de habitat de P, algirus
pueden encontrarse en Mellado (1980), quien ooriwprueba en Dofana una
fuerte asociaclén con las formaciones de matorral denso, ¥y en Seva (1982),
que gtribuye a las galerias de arbustos de Crucianella maritima un papel

bdslco para la distribucién de la especie en un medio relativamente atipico
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(arenal costero alicantino). Este ultimo autor suministra informacién sobre
las dreas de campeo (método del poligono convexo) de 3 jévenes (X = 212
m?) y 4 aduitos de ambos sexos (X = 619 m3). E

El estudio no ya de las preferencias, sino de [a seleccién de hébitat
(uso vs. disponibllidad), que requlere un andlisls previc de los
microhébitats disponibles en un entorno homogéneo (muestreo al azar de la
estructura yv/o composicién fioristica de la vegetacién), ha sido abordado
por Diaz {1988) y por Carrascal et al/. (1982 y 1990). Estos autores
encuentran que, en un encinar continental y en un gradiente sucesional
costero, P. algirus evita (uso < disponibiiidad) las zonas ablertas (a més
de 0.5 m del arbusto méds préximo o con elevadas coberturas de-arena) y
selecclona acth)amente (uso > disponibilidad) los lugares con elevadas
coberturas de hojarasca y de hierbas o arbustos en las proximidades del
suelo (<30 cm de altura).

Menclén aparte merecen los trabajos en que se consideran las -
diferencias de héabitat entre adultos y Jt;venlles (Mellado 1980, Carrascal et
al. 1980), habléndose detectado un desplazamiento de los Juveniles hacla
areas mérglnales, méds deforestadas y/o con plantas de menor cobertura
gue ofrecen menos proteccién. Esta deriva de habitat ha sido atribuida a
la intolerancia de los adultos (competencia Intraespecifica de interferencla
que llega a materializarse en el canibalismo; Mellado 1980), aunque esta
posibilidad requlere ser corroborada medlante un disefio experimental més

detallado.

ASPECTOS MORFOLOGICOS
TASAS DE CRECIMIENTO, ALOMETRIA Y DIMORFISMO SEXUAL.- Seva

(1982), utilizando datos de marcaje-recaptura, obtiene tasas de crecimiento
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de 0.142, 0.159 y 0.066 mm/dfa para juvenlies, subadultos y adultos
respectivamente. La relacion entre longitud de la cola y longlitud total es
Iineal y no presenta dimorfismo sexual, aunque para -las mayores
longitudes las colas de ios machos tienden a ser relativamente més largas.
La relacién peso-longitud (P = 0.07 e 0.07 LCC) tampoco presenta
dimorfismo, aunque algunas hembras gréavidas Iintroducen residucs
anormalmente altos.

Carrascal et al/. (1990) no encuentran diferencias significatlvas entre
jévenes y adultos en las proporciones relativas de las extremidades y/o
sus segmentos (P > 0.2 en todos los casos; ver Moermond 1979 para una
discusién funcional de las relaciones anatdmicas consideradas). Se confirma
asi que algun otro factor (muy probablemente el contexto social) debe ser
responsable de la deriva de hébltat observada.

Mellado y Martinez (1974) analizan el dimorfismo sexual de nueve
variablestnerfsticas (entre ellas la longitud total y el peso) y encuentran
que todas las medidas son estadisticamente mayores en los machos que en
las hembras, aunque con amplios solapamientos (P < 0.05). Resultados
slmilares} afectan al numero de poros femoreles y al numero de ocelos
azules en los flancos. Las hembras suelen tener muy nitidas ias bandas
laterales claras, mientras que en los machos son difusas, llegando incluso
a desaparecer en algunos de fos ejemplares de mayor tamafio. Algunos
machos exhiben una coloracién nupcial, que consiste en ia aparicién de
una mancha naranja o rojo brililante que se extiende desde la |linea de ics
ojos hasta la insercién de los miembros anteriores, ocupando ademés toda
la regién gular; el maximo desarrollo de la mancha coloreada coincide con
el momento en que la actividad gonadal es méxima. Sin embargo, ila

caracteristica méds Gtil para una diferenciacién rdpida y segura de los
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adultos de ambos sexos en cualguier época del afio es la disposicion de los
poros femorales, que en los machos son de forma aproximadamente
cuadrada y con rebordes muy sobresalientes, mientras que en tas hembras
son més redondeados, mucho meno§ conspicuos y de menor tamafio.
ECOMORFOLOGIA.- En el ya citado trabajo de Arnold (1973) sobre
relaciones filogenéticas de los Lacertidae se analiza la labfiidad de
determinados caracteres morfoldgicos (precisamente para argumentar su
poca fiabilidad com;: indicadores de parentesco, al tratarse de caracteres
neutros) en relacién con el uso del espacio que desarrollan sus
portadores. Merece destacarse el méaximo desarrolic que alcanzan en P.
algirus los rasgos que se Interpretan como adaptativos para la
supervivencia de los lacértidos sobre el suelo de ambientes de matorral
denso. Los lagartos llevan sus visceras Jjunto al sustrato, con el
consiguiente riesgo de que, al desplazarse & gran velocidad por estos
biotopos_, el tegumento resulte perforado por espinas, tallcs y hojas secas
u otras estructuras punzantes. Aunque las escamas resultan adecuadas
como estructuras de proteccién (epidermis dura de B-queratina y dermis
espesa),“'se requieren zonas menos rigidas (epidermis méds fina compuesta
fundamentalmente por a-gueratina y dermis més delgada) que posibiliten
los movimientos de flexibn que tienen lugar durante la locomocién y la
elevacién de la cabeza. Las modificaciones extremas aque se dan en P,
algirus puedeﬁ contemplarse como el resuitado de una evolucién tendente
a minimizar la superficie corporal descubierta, apareciendo un modelo de
folidosis que maximiza la probabilidad de que las estructuras punzantes
(potencialmente peligrosas) resulten desviadas. Asi, cabe destacar ias
grandes escamas dorsales fuertemente aquilladas y de recia constitucién,

las ventrales de bordes obiicuos y fuertemente imbricadas, casi similares a
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las de los escincidos, Yy la completa desaparicion del collar, que queda
sustituido por una serie de reglones de piel flexible entre fllas de
escamas gulares que se solapan ampliamente unas con otras. -

Carrascal et al. (1989) comparan la longitud relativa de los miembros
posteriores y de la cola en P. algirus y P. hispanicus (controlando asi, en
la medida de lo poslible, la varjacién atribuible a diferencias de filogenia),
y encuentran que dichas longltudes relativas son mayores (P < 0,001) en
P. algirus que en P. hispanicus. Al mismo tlempo, observan una mayor‘
cobertura de vegetacién a nivel del suelo .en P. hispanicus y una mayor
asociacién con el extremo forestal del gradiente costero analizado en A.
algirus, correspondiendo ca. el 15% de las observaciones de esta ultima
especie a animales trepados en arbustos. Los miembros posteriores més
largos (propulscres durante el salto y la carrera) y la mayor longitud de
la cola (funcién de balancin) facllitarian la maniobrabilidad vertical dentro
del follaje y permitlrr’an una locomocién més répida y segura (mayor
velocidad de carrera) 'por dreas despejadas entre manchas de vegetacién
contiguas.

ALIMENTACION

ta dileta de P. al/g/rus ha sido analizada en diversas ocasiones (ver
Tablg 1.1), coincidiendo todos los autores en subrayar su notable
eurifagia. Sin embargo, escasean Ios trabajos en que se estudia la
selecclén (uso vs. disponiblildad) de presas. En consecuencia, la
Informacién relativa a las bases causales de la estrategia adoptada ai
configurar la dieta es todavia més escasa. En contadas ocaslones se aporta
informacién sobre la estrategia de captura adoptada (Seva 1982, Carrascal

y Diaz 1980), en general Iinclinada hacla |la persecucién y el rastrec de

10



Historia Natural de P. algirus: revigién bibliografica

présas epigeas, o sobre la distribucién por tamaflfos de presa (Vaiverde
1967, Mellado et al/. 1975, Pérez-Mellado 1982, Diaz y Carrascal 1990), con
predominio de las que alcanzan una longltud comprendida entre los 3 vy
ios 12 mm.' Valverde (1967) sefiala que las presas blandas (larvas,
saltamontes y arafias) alcanzan longltudes mayores y Pollo-Mateos y Pérez-
Mellado (1988) Indican una aparente seleccién positive de algunos tipos de
presas, como las larvas de ciertos érdenes de Insectos.

TasLa 1.1.- Dieta de PF.algirus en distintas localidades de la FPeninsula
Ibérica. Porcentajes en numero sobre el total de presas que corresponden

a los tipos mds frecuentes. Npgesas Y Nestomagos Indican, respectivamente, el
numerc de presas encontradas y el numeroc de estdmagos analizados.

coédigo de tipos de presa: C: Coleoptera; F: Formicidae; Hy: otros

Hymenoptera; Hm: Hemiptera; O: Orthoptera; L: Larvas; A: Araneae.

¢ Foooly e 0 L A Wepesas KesTonssos FUENTE

s, 13 10 - & 9 - 504 132 1
2 10 - 13 13 - 12 705 120 2
31 8. & 19 19 - 6 191 a3 3
22 7 7 19 8 31 8 172 52 4
52 15 2 - 7 4 - 169 41 5
2 17 6 20 17 5 20 167 53 6
x

: Unicamente Curcuiionidae **. Formicidae Inclusive

FUENTES (entre parentesis localidades): 1) Mellado et a&l. 1975 (estribaciones onubenses de
Sierra Morena); 2) Pérez-Mellado 1982 (cadonas montancsas del O del Sistema Central); 3)
Sava 1984 {(arsnal costero alicantina); 4) Escarréd y Vericad 1983 (provincia de Aticante); 5)

Valverde 1967 (provincia de Almerfa); 8) Dfaz y GCarrascal 1880 (encinar mesomediterraneo
madrileio).

6faz (1988) y Diaz y Carrascal (1990) comparan la dieta de A. a.lgfrus
con la disponibilidad de presas pétenciaies y tratan de Interpretar los
crlt;rios bésicos que rigen la estrategia de selecci_én (e.g. Schoener 1969
y 1971) adoptada por la especie. Asi, el tamafo de las presas resulta ser

el principal factor implicado en la seleccién tanto de tipos (taxones) como

11
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de presas indlviduales dentro de un taxén determinado: la especie se
muestra selectiva respecto al tamafio de las presas que captura (seleccién
positiva de las presas mayores de 6 mm y rechazo de las menores de 3
mm), utiliza el volumen medio para la seleccién de tipos de presa, y tiende
.a capturar unicamente los individuos més voluminosos dentro de los tipos
de menor tamafic (principalmente Formicidae), Estos hechos sugieren una
estrategla basada en la maximizaclébn de la energia obtenida y/o la
minimizacién de los movimientos invertidos en la captura de presas (que
haria disminulr la detectabilidad de P. algirus por paﬁe de sus
depredadores y, en consecuencia, el riesgo de depredacién). La varianza
en la eleglbilidad por los tipos de presas més representados en la dieta se
explica por el tamano (volumen medic) en un elevado porcentaje (79%), lo
que hace suponer que la Importancia de otros factores (e.g. limitaclones

de nutrientes) seria, en todo caso, secundaria.

TERMORREGULACION Y ACTIVIDAD

La condicién ectoterma de los reptiles y la eficacia con que regulan
su temperatura a través del comportamiento (multitud de estudios desde el
cldsico trabajo de Cowles y Bogert 1944) han hecho de ellos los
protagonistas indiscutibles en el campo de la investigacién ecofisiotéglca.
Sin embargo, los datos disponibles acerca de P. a/girus (como, en general,
de las restantes esﬁecles Ibéricas) son escascs y, ta mayoria de las veces,
de cardcter meramente descriptivo. Asf, suele tratarse de registros de
temperaturas {(cloacales, del alre y del sustrato) ciue se analizan desde ol
punto de vista de su variacién temporal o segun clases de edad y sexo.
Faltan sin embargo estudios que consideren las interacclones entre

comportamientc y ambiente térmico (hasta e! punto de que escasea Iar

12
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Informacién bésica sobre nlveles de exposicién a! sol) o que traten de
cuantificar los efectos del “recurso” temperatura sobre la distribucién y
actividad de los animales. ‘ - =

El prédominlo de la actlvidad en los meses de verano (Julio-Agosto),
y sobre todo primavera (Mayo-Junio), ha sido observado por diversos
autores (Escarré y Vericad 1983, Antunez 1983, Seva 1984), mientras que
Pérez-Mellado (1982), Seva (1984), Pollo-Mateos y Pérez-Mellado (1989) y
Carrascal y Diaz (1989) describen los ritmos circadianos de actividad
encontrando en general curvas unimodales para los meses templados y
bimodales para los méds célidos.

Los primeros datos disponibles sobre temperaturas corporales en AP.
algirus se encuentran en Busack (1978), que da una medla de 35.4 °C para
27 individuos capturados en el centro de Espafia. Seva (1982) obtiene una
media de 32.9 "C para 28 ejemplares allcantinos y especuia sobre el
comportarﬁiento termorreguiador de la especle, los mecanismos empleados y
sus efectos sobre la distribucién espaciotemporal de Ilos animales.
Reglstros de temperaturas en el campo y rectas de regresién entre
temperaf/l.:ra corporal y temperatura del ambiente (aire o sustrato) figuran
también en Pollo-Mateos y Pérez-Mellado (198%) y Carrascal y Diaz (1989).

Los dos ultimos autores estudian la ecologia térmica estival de A.
algirus tratando de esclarecer sus efectos sobre la distribucién
espaciotemporal de sus efectivos poblacionales (utilizacion de parches sol-
sombra y actividad clrcadiana) en un encinar del centro de Espafia. De
sus resultados se desprende que la relaclén entre actividad y temperatura
ambiente es curvilinea, con el méximo (6ptimo "global” de actividad) en
torno a los 24.5 °C. Esta relacién explica la curva bimodal observada,

pudiendc atribulrse e! plco matinal al aumento de superficle expuesta al
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sol con temperaturas Iinfradéptimas (la actividad creée) y al continuo
aumento de ia temperatura una vez superado el 6ptimo (la actividad
decrece); por [a tarde se produce una ligera recuperacién cuando las
temperaturas vuelven a descender aproximédndose de nuevc al 6ptimo. La
seleccion por las dreas expuestas al sol (estimada mediante el cociente
entre % de animales al sol y % de superficie al sol) decrece
exponencialmente con la temperatura, siendo nula (el coclente no diflere
significativamente de 1, indicando una distribucién al azar) cuando dicha
temperatura coincide con el 6ptimo, en cuyo momento la actividad alcanza
un maximo absoluto. Por tanto, la distribucién espaciotemporal de P.
algirus se explica por el amblente térmico considerando las temperaturas
presumiblemente Sptimas para la fisiclogia de la especie (Huey 1982, Grant
y Dunham 1988).

Al-Sadoon y Spellerberg (1985) estudian bajo condiciones de
laboratorio las tasas metabdlicas de P, algirus a distintas temperaturas y
construyen una curva semllogaritmica M-T (consumo de oxfgeno vs.
temperatura) cuya forma varia & lo largo de!l rango de temperaturas
considerédo (6-35 °C). Se observa un llgero decremento de la pendiente
M-T justo por debajo del rango preferido (30-35 °C), precedide de una
zona de pendiente mds pronunciada {(méxima dependenclﬁ térmica de la
tasa metabdliica) entre los 20 y los 25 *C. Estas variaciones se Interpretan
como mecanismos que contribuyen, respectivamente, a favorecer la
homeostasis metabdlica y a utilizar las variaciones de! ambiente térmico
proplas de c¢limas templados (posibilitando niveles de metabolismo

adecuados para la actividad unos 10 "C por debajo del rango preferido).
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PREDACION

En el clésico trabajo de Valverde (1967), se citan como predadores
comprobados Upupa epops, Lanius excubitor, Buteo buteo, Falco subbuteo,
Burhinus ocecdinemus, Tyto alba, Vipera latastel, Coronella girondica vy,
sobre todo, Malpolon monspessulanus (presencia, a veces de mas de un
ejemplar, en el 25% de los estémagos analizados); entre los predadores més
importantes no citados por Valverde destacan Hieraetus pennatus (G.M.
Jones, com. pers.) y Falco tinnunculus (J.M, Aparicio, com. pers.). Por lo
que concierne a Interacciones agresivas con otros lacértidos (cuya forma
extrema seria la depredacién, probable en el caso de Lacerta lepida), se
ha descrito la presencia de un juvenil de P. algirus en el estémago de un
adulto de Acanthodactylus erytrhurus (Valverde 1967), pero también
encuentros agonisticos con A. erythrurus en que esta ditima especle se ha
visto desplazada {Busack y Jaksic 1982). En una reciente revisién (Martin
y Lépez 1990 y referencias que alll aparecen} se Incluyen como
predadores de P. algirus, ademéds de los ya citados, Bubulcus Ibis, Ciconia
ciconia, Milvus milvus, Accipiter gentlllis, Circaetus gallicus, Circus
pygargd;, Falco naumanni, Bubo bubo, Otus scops, Athene noctua y Lanius
senator. Resulta por tanto obvio que los enemigos naturaies de esta
especie son numerosos y variados, pudlendo inferirse que e! riesgo de

depredacién debe desempefiar un papel importante en su ecologia.

REPRODUCCION

Barbadiiio (1987), tras haber revisado la bibllografia anterior, da un
tamafio de puesta de 3 a 11 huevos que miden de 9.8 a 144 mm de
longitud por 6.8 a 8.55 mm de anchura. En Espafa central, las primeras

c6pulas tienen lugar durante la primera quincena de Abril. La gestacion
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dura de 2 a 3 semanas, prolongdndose las puestas al menos hasta Jullo.-
En Madrid, para pyestas depositadas a principlos de Julio, el pericdo de
incubacién a temperatura ambiente oscila entre 91 y 101 dias. Durante la
cébpula, el niacho persigue y muerde insistentemente a la hembra en los
miembros, costados Yy hnhuca, requiriéndose con frecuencia intentos

repetidos hasta que se consuma el acopiamiento.

CONCLUSIONES

La revisién efectuada permite oonclulr.' que la informacién disponible
sobre ta historia natural de P. algirus, aungue dispersa (el numero de
publicaciones monoespecificas es sorprendentemente bajo en relacién a las
que estudian herpetocenosis), no puede calificarse de escasa. De hecho,
existe la suficiente documentaciébn como para poder hacer contribuciones
relevantes desde una perspectiva tedrica y no meramente descriptiva. Es
mds; algunos de ios aspectos méas sdlidamente estabtecidos (e.g. elevadas
densidades de poblacion y estrecha asociacién con series sucesionales de
vegetacién forestal mediterrdnea) hacen pensar que se trata de una
especie ';dénea para profundizar, desde una perspectiva autoecélogica, en
las pases causales de sus patrones de comportamlento y distribucién. Y
esto por un doble motive. De un lado, porque la abundancla y ubicuidad
de sus efectivos pobiaclonales, asi como la relativa facilidad con que
pueden capturarse los individuos, simplifican, desde un punto de vista
metodolégico, el abordaje de su estudio. De otro, porque la establiidad de
sus blen definidas preferencias de hadbltat hace prever que la discusién
de los resultados obtenidos sea generalizable a una eamplia gama de
sltuaciones amblentales distintas. Ademds, el ya subrayado carécter

descriptivo de la mayor parte de los trabajos revisados deja espacio a
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una labor, todavia por desarroliar, de elucidacion de los procesos y
mecanismos subyacentes, De manera que los préximos capitulos vienen a
cubrir este vacio, apoyéndose para ello en las sugerencias de las més
completas revisiones herpetolégicas aparecidas hasta la fecha (e.g. Gans y
Tinkle 1977, Gans y Pough 1982, Huey ot al/. 1983).

A continuacién se apuntan ltas lineas a desarrollar en los préximoé
capitulos, recalcandose algunas de ias cuestiones, todavia no resueltas,

que nhos sugiere la revisidon de los trabajos publicados:

-

RISTRIBUCION Y PREFERENCIAS DE HABITAT.- Conoclda la nitidez de los
patrones de seleccldon de hébitat de P. algirus, ¢hasta qué punto son

predecibles las variaciones espaciales de su abundancia?. ¢Qué tipo de

factores (estrubtura de la vegetacién, composicién floristica, clima,

disponibilidad de presas potenciales) son mds importantes determinando su .

distribucién?. ¢Qué hipdtesis explican los efectos de dlchos factores sobre
la abundancia de la especie?. (Qué relacldén existe entre la seleccidn
intrapoblacional de microhébitats y las varlaciones interpoblacionales de la

rd
abundancia a nivel reglonal (Integracién de escalas espaciaies)?.

IERMORREGULACION Y ACTIVIDAD.- ta termorreguiacion es esenclaimente
un proceso comportamental. (De qué forma y con qué implicaciones - e.g.
via frecuencia o duracién de cada pauta de soleamiento Individual - se
alcanza o mantiene una determinada condicion térmica?. ;Cémo se relaciona
el comportamlento termorregulador sensu /lato con otros aspectos de la
biclogia de P. algirus?. ;Coémo varia la seleccién de parches espaciales en
funcion del estado térmico del ambiente?. Por ejemplo: dado que las

variaciones en la posicién de! sol a lo largo del dia hacen camblar los
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sectores angulares de los arbustos cuya base aparece {luminada, (cémo
condiciona esto el uso del espacio que desarrcllan los animales

{microdistribucién dentro de sus dreas de campeo)?. =

INTERACCIONES SOCIALES, MICRODISTRIBUCION, ASPECTOS REPRODUCTIVOS
Y DE SUPERVIVENCIA INDIVIDUAL.- La coloracién rojizo-anaranjada de la
cabeza, que caracteriza a algunos machos durante Ila estacién
reproductiva, :ipuede Interpretarse como resultado de un _proceso de
seleccién sexual?. Es decir, gexisten diferenclas entre los machos en lo
que concierne a la probabilidad de apareamiento y/o supervivencia
atendiendo al desarrollo-de la coloracién sexual?. iC6mo disponen sus
dreas de campeo los individuos de unc y otro sexo?. ¢(Hasta qué punto se
muestran estables en el tiempoa los aspectos de la ecologia de P. algirus

(e.g. 4reas de campeo, actividad) relacionados con la reproduccion?.

ALIMENTACION.- Existe una amplia Inforrﬁaclén dispersa sobre la dieta de
P. algirus, pero apenas se sabe casi nada sobre conductas de captura de
presas o sobre estrategias de optimizacién. ;Co6mo interaccionan Ila
disponibilidad y el consumo a !o largo del ciclo estacional?. Es decir, jqué
relaclones existen entre cambios en la abundancia de los distintos tipos de
presas, rentabilidad diferencial de ias mismas (ie. energia aportada /
tiempo de manejo) y conducta de captura (distancia de ataque, moviiidad

de las presas, etc.)?.
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DISTRIBUCION REGIONAL: FACTORES DETERMINANTES

INTRODUCCION .

Diversos trabajos, en los que se estudia la distribucién de anfibios
y reptiles a escala geografica amplia (suprarregional), han utilizado datos
de presencia-ausencia para producir mapas de distribucién que han sido
interpretados a la luz de procesos histéricos y/o diferencias climatolégicas
(e.g. Schall y Pianka 1877, Bock et al. 1981, Spellerberg 1982, watson y
Littlejohn 1885). SIin embargo, ¥ en parte debido a ias limitaciones del
método empleado, estos anélisis, de cardcter extensivo, no revelan los
mecanismos ecolégicos responsables ultimos de los patrones de distribucién
(Myers y Giller 1988, Wiens 1989a).

Otros investigadores han centrado su atencidon en las preferencias
de habitat de determinadas especies o© comunidades particulares,
considerando en algunos casos la posible asociaciéon eﬁtre caracterfisticas
~del habitat y eficacia diferencial de individuos, sectores poblacionales o
poblaciones enteras. Asi, se han descrito los efectos del habitat sobre los
balances de energia, tasas de crecimiento y supervivencia de distintas.
especies de reptiles, fundamentalmente serpientes e iguénidos (Fox i983,
Reinert 1984, Karasov y Anderson 1984, Huey et a/. 1989). Sin esmbargo,
astos estudios intensivos exigen el continuo seguimiento de los animales en
un numero reducido de dreas homogéneas; esto impide que se manifiesten
las tendencias de covariacién entre gradientes ambientales y abundancia
de ios reptiles.

Por otra parte, escasean los estudios herpetolégicos en los Que se
cubre la escala regional utilizada en este Capitulo (ver no obstante Thorpe

y Brown 1989 y Stockwell y Hunter 1989). Esta escala deberia
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proporcionar, al menos potenciaimente, toda una serie de ventajas. Asi,
deberia facilitar la identificacién de las claves ambientales que condicionan
las variaciones de Jla abundancia entre hébitats. De este modo se pondria
de manifiesto que la distribucién de los reptiles es un fenémeno continuo,
no simplemente discreto (presencia-ausencia), subr_‘aydndose la Importancia
relativa de los distintos tipos de factores (e.g. estructura de la
vegetacién, abundancia del alimento, etc.) qgue pueden determinar los
efectivos poblacionales de las especles. Es mds, en la medida en que ia
abundancia es un indice del grado de adecuaclén del habltat (como cabe
esperar tratdndose de ectotermos activos sblo estacionalmente, con
capacldades de dispersién relativamente bajas, y distribuidos a lo large de
un gradiente de habitats bien definldos; ver Van Horne 1983), esta
aproximacién podria establecer conexicnes entre el enfoque zoogeogréfico y
la ecologia de poblacicnes, de modo gque pudieran enunclarse hipdtesis
contrastables asoclando el grado de adecuacién del hébltat con la biologia
e historia natural de la(s) especie(s) objeto de estudio.

En este marco conceptual, hemos tratadc de analizar ias variaclones
locales c;e la abundancia retativa de P. algirus, considerando los efectos
de ia estructura y composlciéon floristica de la vegetaciéon, la abundancia
de presas potenciales, el clima y las posibles relaciones de competencia
con otras especies de lacértidos. Los resultados obtenidos se interpretan a
la luz. de hip&tesis explicativas que muy probablemente puedan ser
aplicadas a una escala geogréfica mds amplia {(ver Introduccién). Aunque
siempre resulta arriesgado interpretar 1los patrones globales de
distribucién en términos de los factores que determinan la abundancia a
nivel local, la falta de variacidn intraespecifica y la distribucién

restringlda al Mediterrdneo occidental (B6hme 1981) apoyan la hipo6tesis de
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que, en el caso de P. &algirus, los factores amblentales limitantes deben

resultar similares en las distintas zonas de su édrea de distribucién.

MATERIAL Y METODOS

La abundancia relativa de P. algirus se estimé en Julio de 1983 en
diecinueve parcelas localizadas en un &rea de 7000 Km?* (70 Km en
direccién E-O x 100 Km en direccién N-S) del centro de la Peninsula
Ibérica (Fig. 2.1). El érea de estudio comprende el gradiente altitudinal
(500-2000 m s.n.m.) sltuado entre la Sierra de Guadarrama y la Depresién
del Tajo. Dentro de dicho gradiente se seleccionaron parcelas de muestrec
homogeneas pero lo bastante contrastadas (pastizales, zonas de matorrel y
diferentes tipos de zonas forestales) como para ilustrar adecuadamente la
variabilidad paisajistica a lo largo del gradiente regional de distribucién
~de la ‘especle.

En cada parcela se realizaron transectos lneales de 1 km de
longltud contando todas ias lagartijas detectadas dentro de una banda de
censo de 10 m de anchura (5 a cada lado de la linea de progresion); los
transectc:s se repitieron entre dos y cinco veces en un mismo dia y se
utilizé el nuimeroc méximo de individuos observados como indice de la
abundancia relativa de ia especie. Este indice no constituye una medida de
la densidad real de P. algirus, pero hace posible ia comparacién de
abundancias entre hébitats a una escala geogréfica regional amplia,
facilitando la deteccién de los patrones blogeograficos subyacentes
(Caughley 1977, Telleria 1986); otros autores (Thorpe y Brown 1989, Chase
et al. 1989) han empleado aproximaciones similares con otras especies de
reptiles. Todos los censos se lievaron a cabo utilizando exclusivamente

dias soleados entre ias 0700 y las 0900 h y con temperaturas del aire
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comprendidas entre Ios. 18 y los 26 °C, l.e. durante el periodo del dia y
balo las condiclones térmicas en que la actividad estival de P. algirus
alcanza valores medios maximos (Carrascal y Diaz 1988). - También se
anotaron las observaciones de otras especies de lacértidos (Psammodromus
hispanicus, Podarcis hispanica, Podarcis muralis, Acanthodactylus
erythrurus, lLacerta lepida y Lacerta schreiberi) contactadas dentro de la
banda de muestreo.

La estructura y composicién floristica del medic en cada una de las
parcelas de muestreo se cuantificaron por .medio de un palo provisto de
marcas a distintas alturas que se colocaba verticalmente en el suelo a
Intervalos de 10 m a lo largo de ios transectos. El palo se utilizaba para
detectar la presencia o ausencia de vegetacién a 0, 10, 20, 30 y 50 cm de
altura sobre el suelo. En caso afirmatlvo, se anctaba la identidad de la(s)
especie(s) de plantas contactadas. También se consideré la presencla o
ausencia de hojarasca en el suelo y de arbolado sobre la proyecciéon
vertical del palo (ver por ejemplo Reinert 1984, Schelbe 1987, Carrascal et
al. 1989). Esta metodologia de muestreo, aunque costosa en términos de
esfuerzci"y tiempo, proporciona descripciones detalladas del hébitat que se
basan en porcentajes de co_bertura objetivos y fécllmgnte replicables
(numero de contactos por cada cien puntos de muestreo).

. La abundancia relativa de presas potenciales (artrépodos) se estimd
arrojando al azar un bastidor de madera de 20x20 cm? y contando durante
1 min los artrépodos contenidos en su interlor. Las -muestras de
artrépodos se realizaron a intervalos de 20 m, suministrando un total de
50 muéstras por transecto. Se consideraron Unicamente los artrépodos de
longitud superior &8 3 mm, que son los consumidos mayoritariamente y

seleccionados positivamente por P. algirus (Diaz y Carrascal 1990).
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Ficura 2.1.- Situacién geogréfica de las 19 parcelas de muestreo. Los
nameros que Identifican a las parcelas son los utllizados para la

descripcion de las mismas en el Apéndice 2.II.
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Aunque la determinacién de la disponibiiidad de presas presenta slempre
problemas metodoldgicos (Wiens 1984), se asume que el protocolo de
muestreo refleja la disponibilidad tréfica tal como es experimantada por P.
algirus, un rastreador activo que utiliza una amplia gama de técnicas
‘depredadoras, desde buscar dentro de la hojarasca hasta acechar a las
presas mas activas.

Los datos climatoibgicos se obtuvieron de {as estaciones
climatologicas més proximas a cada parcela (slempre dentro de un radio de
menos de 5 Km), considerando los valores medios para periodos de al
menos 7 afos (Elias y Rulz 1977). Las variables cIirhatoIégicas
seleccionadas son indicativas de la cantidad de radiacién solar recibida
{numero de dias nubiados entre Marzo y Octubre), fa amplitud del periodo
anual de actividad (nudmero de dias libres de helada), los niveles de
produccién primaria (precipitacién y evapotranspiracién anuales), el grado
de stress térmico por defecto 0 exceso durante los meses mds contrastados
(temperaturas méximas en Julio y minimas en Enerc), y la benignidad del
clima al comienzo y al fin del periodo anual de actividad (temperaturas
medias é,n Marzo y Octubre). Aunque los datos no han incluido e! afio de
muestreo, Ilustran convenientemente las diferencias climédticas entre
parcelas, y pueden por tanto utilizarse para valorar las variaciones
espaciales de la abundancla de P. algirus en funcién del mesoclima, s_obre
todo sl se tiene en cuenta que las poblaciones de Saurios parecen
mantener una notable estabilidad numérica a lc largo del tiempo (Schoener
1985). -

Los patrones de covarlacidon dentro de cada serie de datos
(variables estructurales, floristicas y climatolégicas) fueron explorados

mediante andlisis de componentes principales previa rotacién de log ejes
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iniciales por el procedimiento Varimax. El objetivo uGltimo era obtener
unos pocos componentes, suficientemente informativos desde el punto de
vista tedrico, llustrativos de los gradiéntes amblentales anallizados y con la
estructura factorial méas simple posible (Harman 1967). Tamblén se
emplearcn como herramientas estadisticas la regresion multiple por pasocs y

ias correlaclones simple y parcial (Nie et al. 1975},

Tastr 2.1: Andlisis de componentes principales c¢on las variables
estructurales de las diecinueve parcelas de muestreo. Siglas de las
variables como en el Apéndice 2.I. Las correlaclones significativas entre
las variables originales y los componentes obtenidos aparecen en cursiva.

CPE1 CPE2 CPE3
HJ ~-0.26 0.17 0.92
18{0] 0.94 -0.20 ' 0.06
C10 0.89 Q.36 -0.10
C20 0.69 0.69 -0.01
c30 0.35 0.91 ~-0.01
C50 -0.20 0.91 -0,06
CAr ,f 0.26 -0.27 0.89
Eigenvalue 2.45 2.40 1.66
% variance 35.00 34.30 23.70

/ .
TasLa 2.2: Andllsis de componentes principales con las variables de

composicién fioristica de las diecinueve parcelas de muestreo. Siglas de las
variables como en el Apéndice 2.I. Las correlaciones significativas entre
fas variables originales y los componentes obtenidos aparecen en cursiva.

CPF1 , CPF2 CPF3 CPF4
PLC 0.89 -0.20 0.17 0.09
ESC : -0.10 0.90 -0.27 0.07
CON ~0.49 -0.33 0.47 0.56
hb 0.50 -0.19 0.68 0.36
cm ~0.25 0.02 0.10 ~0.85
jr ~0.18 0.08 ) -0.94 0.17
esc -0.29 0.84 0.05 -0.20
plc 0.87 -0.23 0.21 0.14
Eigenvalue 2.23 1.76 1.72 1.45
% variance 27.90 22.00 21.50 18.12
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RESULTADOS

Los tres primeros componentes principales cobtenidos en el andlisis
de la matriz de estructura de la vegetacién (oomponente§ principales
estructurales: CPEs) explican el 83 %. de la varianza original. Estos tres
componentes (Tabla 2.1) definen, respectivamente, un Iincremento del
desarrollo de la vegetacion en las proximidades del suelo (0-20 cm de
altura; CPE1) y en el estrato arbustivo inferlor (por encima de los 20 cm;
CPEZ2), asi como un gradiente de desarrolio forestal asociado a coberturas
crecientes de arbolado y hojarasca {CPE3). Los resuitados obtenidos con la
matriz de composicién floristica (componentes principales floristicos: CPFs;
Tabla 2.2) se muestran menos nitidos, probablemente como consecuencia de
las profundas modificaciones paisajisticas Introducidas por el hombre en la
zona de estudio. Los cuatro factores finalmente escogidos (que explican el
89.5 % de la varianza original) situan en sus extremos positivos a las
formaciones  forestales planocaduclfolias (robledales, sotos; CPF1),
planocesclerdéfilas (encinares, coscojares; CPF2) y aciculifolias (pinares) en
oposicién a los jarales (CPF3) y a los matorrales de caméfitos (tomillares,

lavandulares; CPF4).

TaBLA 2.3'; Andlisis de componentes principales con las variables climaticas
de las diecinueve parcelas de muestreo. Slglas de las variables como en el
Apéndice 2.1. Todas las correlaclones entre las variables originales y el
componente CPC son sighificativas.

CPC
E ) 0.85
LL -0.55
P . -0.89
ETP 0.99
t en 0.96
T i 0.91
Tmmr 0.96-
Tpoc 0.98
Eigenvalue 6.43
% variance 80. 36
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Finalmente, las variables climéticas originan un dnico componente
principal (CPC: 80.4 % de la varianza original) que sitia en el extremo

positivo los mesoclimas méds céiidos y secos (Tabla 2.3). =

Tasia 2.4: Correlaciones parciales entre la abundancia de P. algirus y la
situaciébn de las parcelas de muestrec en |o0s componentes principales
estructurales y fioristicos; y correlaciones simples con el componente
climético, la disponlbilidad de presas potenciales y la abundancia relativa
de otras especies de lacértidos.

Componentes estructurales

CPE1 0.48 p=0.05
CPE2 0.84 p<0.001
CPE3 0.63 p<0.01
Componentes de composicién florfistica

CPF1 0.48 p<0.1
CPF2 0.43 p<0.1
CPF3 0.15 p>0.1
CPF4 -0.04 p»0.5

Componante climatico
CPC1 . 0.07 p>0.5

Disponibilidad tréfica
ho. de artrépodos > 3 mm 0.45 p=0.053

Otras especies de lacértidos
no. por transecto -0.02 p 0.5

/

La Tabla 2.4 muestra tas correlaciones obtenidas entre la abundancia
relativa de P. algirus y la sltuacldn de las diecinueve parcelas de
muestreo en cada componente principal, asi como las correlaciones entre la
abundancia de P. algirus y las estimas de disponibilidad tréfica y de
abundancia de otros lacértidos. La Influencia de la estructura vy
composicién floristica de la vegetacién (CPEs y CPFs) se anallzé mediante
correlacién parclal dentro de cada grupo de componentes principales

(Tabla 2.4). So6lo los factores estructurales se asocian significatlvamente
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con la abundancia de P. algirus, aunque se obtienen correlaciones
marginalmente significativas con los dos primeros componentes floristicos.
NI el mesoclima (situacién de las parcelas en el componente.CPC), ni los
efectivos de otras especies de lacértidos parecen elercer ninguna
influencia sobre la abundancia relativa de P. algirus

La adopcién de técnicas multivariantes (regresién multipie) muestra
que todos ios componentes estructurales entran en un modelo de regresién
por pasos con la abundancia de P. algirus como variable dependiente, v la
situacion de las parcelas muestreadas en los tres CPEs como variables
independientes. EI modelo estructural resuita aitamente significativo (P <
0.001) y expilca un elevado porcentaje de la varianza observada en la
abundancia de P. algirus (R? = 77.4 %):

IA = 4,63 + 1,61-CPE1 + 4.44.-CPE2 + 2,24'CPE3 (1),
donde IA es el indice de abundancia (n2 méaximo de avistamlentos por ha).

Un anélisis similar con los factores floristicos introduce dnicamente
los dos primeros CPFs en el correspondiente modelo de regresion,
revelando la exIstencia de una asoclacion positiva entre la abundancia de
P. algirts y la cobertura de arbolado pianifolic (CPF1 y CPF2). La
capacidad predictiva de este segundo modeio resulta en cualquier caso
mucho menor (R?* = 34 %, P < 0.05):

IA = 4.63 + 2.58-CPF1 + 2.28:CPF2 (2).

El andlisis de regresién por pasos considerando todas las poslbles
variables Independientes (componentes princlipales de las tres series de
datos, disponibllidad de presas potenciales y abundancia de otros
lacértidos) introduce en el modelo global (R2 = 75,9 %, P < 0.001)

unicamente el segundo factor estructural (CPE2, l.e. desarrolio del estrato
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arbustivo Inferior por encima de los 20 cm de altura; P < 0.001) y la
abundancia de artrépodos en el suelo (P = 0.0025): ‘
IA = 1.18 + 4.41-CPE1 + 0.08-na3 (3), :
donde na3 es el numero total de artrépodos mayores de 3 mm encontrados
en cada transecto. '
Puede por tanto afirmarse que la abundancia de P. algirus & escala
regional (comparacién entre hébitats) aumenta con la cobertura de
arbustos con méds de 20 ¢cm de altura y con la disponlbllidad de presas
potenciales (Fig. 2.2). Hay que destacar que los efectos de la cobertura de
vegetacion en las proximidades inmediatas del suelo (CPE1) y de la
cobertura de hojarasca (CPE3) parecen mediatizados, al menos en parte,
por la influencia que estas coberturas ejercen sobre la dispor_ﬁbmdad
tréfica, ya que las estimas de abundancla de artrépodos se correlacionan
positivamente con dichos gradientes (correlaciones parélales: r =058 P=
0.0t ¥y r = 052, P = 0.03 para CPE1 y CPE3 respectivamente), explicando
ambos el 47.1 % de la varianza observada en los conteos de artrépodos.
Con objeto de comprobar la validez y grado de generalidad del
modelo dfe distribucién global representado en la ecuacién 3 (Fig. 2.2), se
escogleron al azar dlez de las diecinueve parcelas y se efectlio a
continuacién un andlisis de regresién maltiple de la abundancia de P
alglrys vs. las situaciones de las parcelas en el gradiente CPE2 y las
estimas. de abundancia de presas en la submuestra seleccionada. EI
proceso de seleccidn al azar - regresién se repitlé diez veces. El
componente CPE2 entré en el modelo de regresién en todos los ensayos, ¥y
la estima de la abundancia de presas en siete de las diez simulaciones. En
promedio, el porcentaje de varianza explicado por ambas variables en los

dlez ensayos fue del 73.8 % (7 g./., P < 0.01), Las ecuaciones bivariantes
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Ficura 2.2.- Relacién entre la abundancia de P. a/girus (n2 de individuos
por transecto), el desarrolio del estrato arbustivo entre 20 y 50 cm de
altura (CPE2, ver Tabla 2.1) y la disponibilidad de presas potenciales (na3,
numero de artrépodos mayores de 3 mm).
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obtenidas se emplearon a continuacién para predecir la abundancia de A.
algirus en las nueve parcelas no utilizadas en cada c¢aso para la
construccion de cada uno de los diez rﬁodelos. Las abundanclas observadas
y predichas estuvieron significativamente correlacionadas (P < 0.05 en
tests de una cola) en ocho de las diez simulaciones, con un coeficiente de

correlacién promedio de 0.70 (7 g./., P < 0.05, test de una cola).

DISCUSION

La ausencia de correlacién significativa entre la abundancia de F.
algfrus y la situaclén de las parcelas censadas en el gradiente de
mesoclimas definido por CPC, indica que las variaciones climaticas a escala
regional no son determinantes para la distribuciéh y abundancia de la
especie. Sin embargo, a escala peninsular las grandes variaciones del clima
(transiclén entre las regiones mediterrdnea y eurosibertana) si que
parecen determinar los limites de su distribucién global (ver Capitulo 1 ¥y
referenclas que allf aparecen). Asi, en la Cornisa Cantédbrica y Sur de
Pirineos, P. algirus parece rastrear estrechamente los ambientes locales de
clima m’;dlterréneo. Esta aparente discrepancia Indica gque deben
extremarse las precauciones al considerar los efectos del ciima a distintas
escalas biogeogrédficas {(ver revisién en Wiens 1983b). Por otra parte,
puede resultar dificit discernir si el clima influye directamente sobre la
distribuciéon de los corganismos a través de procesos fislolégicos (Thorpe y
Brown 1989, Root 1989a y 198%9b) o sl, por el contrario, la asociaclon entre
clima y patrones de distribuclén debe ser atribulda a los efectos del clima
sobre, por ejemplo, la estructura y composicléon floristica de la vegetacién.
- En cualquier caso, los resultados obtenidos indican que, a escala regional

dentro del &drea de distribucién de la especie, los factores estructurales y
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tréficos (que operan a nivel de Indlviduos, determinando procesos tales
como la defensa antipredateoria, la eficacla en la captura de presas y el
mantenimiento de “territorlos"), enmascaran los efectos del ciima. Asi, P.
afgirus faltaria, o estaria presente con densidades de poblaclén muy bajas,
en aquellas localidades que, a pesar de disponer de un ¢lima adecuado, no
presentasen las condiciones estructurales y de disponibilidad tréfica
requeridas por la especle para su supervivencia y reproduccion.

La presépcla de otras especies de lacértidos no parece condiclonar
la distribucion y abundancla de F. algirus a escala regional. Por tanto, el
papel de la competencia en la estructuracién de los agregados de
lacértidos deberia en todo caso analizarse a escalas especiales mucho més
reducidas, y considerando siempre qué recursos particulares pueden
resultar llmitantes para las poblaciones de saurios objeto de estudio
(Schoener 1983, Connell 1983, Tilman 1987).

Los efectos de la composicién floristica de la vegetacién sobre la
abundancia de P. algirus desaparecen al excluir los efectos de otros
atributos ambientales, al parecer mds importantes para la biclogia e
historia /natural de la especle. Asi, la cobertura de encinas y otras
quercineas de hoja peremne (tanto é&rboles como'arbustos; componente
CPF2) se correlaclona significativamente (r = 0.48, P = 0.037, n = 19) con
la cobertura de arbustos por encima de los 20 ¢m de altura (CPE2), y la
cobertura de érboles y arbustos pianocaducifolios (CPF1) se correiaciona
significativamente con la abundancia de artrépodos (r = 0.71, P < 0.001, n
= 18). De modo que los gradientes de composiclén floristica que covarian
positlvamente con la abundancia de AP. algirus (ecuacién 2) no parecen

tener efectos propios en cuanto que factores floristicos (Pianka 1967), sino

que mas bien refleJan mecanismos biolégicos subyacentes que deben ser
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atribuidos a factores estructurales y/o tréficos (e.g. ecuacién 3: Inluencia
del componente estructural CPE2 y de la abundancia de presas sobre la
ecologia térmica, comportamlento dé captura de presas- o defensa
antipredatoria; ver méds abajo). Esta tendencia general de supremacia de
. otros factores sobre los meramente floristicos en cuanto tales se ha
observado también a escala local (seleccién de microhabitat) fuera del érea
de estudio (Carrascal et al. 1989).

Hay que destacar el hecho de que un solo componente estructural
(CPE2, el desarrolic del estrato arbustivo inferior) explica méds de dos
tercios de la varianza encontrada en la abundancia relativa de P. algirus
a lo largo del gradiente regional. Los conocimientos disponibles sobre
seleccion de habitat en reptiles (ver revisién en Heatwole 1977) han
mostrado que la estructura de la vegetacidn -/le. la organizacién
geométrica del entorno- desemperia un papel decisivo, al condicionar
aspectos -tales como la capacidad de defehsa antipredatoria (Stamps 1983a)
0, en general, los balances energéticos (Karasov y Anderson 1984),
Interesa por tanto apuntar hipétesis que puedan explicar la fuerte
asociaciéﬁ detectada entre la abundancia de P. algirus y el desarrollo del
estrato arbustivo Inmedlatamente por encima de los 20 ¢m de altura. En
este sentido, hemos considerado dos aspectos bdsicos de la blologia de las
lagartijas, la termorregulacién y la defensa antipredatoria. Asf, la
cobertura de arbustos a escasa altura scbre el suelo genera un gradlente
continuo de parches sol-sombra a (o largo del cual los animales pueden
seleccionar su posicién (Grant y Dunham 1988, Carrascal y Diaz 19839), y
esos mismos arbustos ofrecen a su vez refugio frente a 10s depredadores
independientemente de cual sea la composiclén floristica del matorral. Es

mds, los requerimientos, a veces enfrentados, de exposicién al sol y
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defensa antipredatoria, confluyen y se reflelan en la distancia a los
arbustos que suministran sombra y refugio (Carrascal y Diaz 1983). Una
elevada cobertura del estrato arbustivo Inferior produce auténticos
gradientes térmicos (ni demasiado cortos ni demaslado bruscos; Strijbosch
1988) que facilitan la minimizacién de esa distancia y de los movimientos
requeridos para desplazarse entre éol y sombra. Estas caracteristicas
favorecerian en uditima instancia ia supervivencia de tos individuos, al
facilitar la adquisicién de tempefaturas corporales Optimas y reducir el
riesgo de depredacion, produciendo en §onsecuencla poblaciones maés
numerosas.

El desarrollo de una abundante vegetacién arbustiva en los
ambientes ocupados por P. algirus ha sido ampliamente comentado en la
lltératura (Mellado et al. 1975, Mellado 1980, Arnoid 1987, etc.), pero hasta
la fecha nadie ha cuantificado con precisién sus efectos (ver comentarios
en el Capitulo t). El significado biogeogréfico de esta asociacion viene
reforzado, a nivel de blogeografia historica, bor el complejo de caracteres
(imbricacién de las escamas ventrales, ausencia de collar, escamas dorsales |
recias /;, fuertemente aqulttadas) que, segin Arnold (1973), han
evolucionado en P. algirus como adaptacién funcional a la locomocidn y
supervivencla en zonas de vegetacién arbustiva densa (Capituio 1).

~ De modo similar, las lagartijas se refugian también en la profunda
capa de hojarasca de las parcelas en que la especie resulta més
abundante (observacién personal). La hojarasca no es sblo el tipo de
sustrato preferido por P. algirus (Mellado 1980, Arnold 1987, Carrascal et
al, 1989), sino también el habitualmente utilizado bara el rastreo y captura
de las presas. De hecho, los efectos de la hojarasca (CPE3) y de la

cobertura de vegetacion a nivel del suelo (CPE1, presumiblemente un
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indice de produccioén primaria) sobre la abundancia de P. algirus, parecen
reflejar la asociacién positiva de dichas coberturas con la abundancia de
artrépodos (ver Resultados). La disponibiiidad de presas potenciales
(abundantes'en cualquler caso en ambientes mediterrdansos durante el
verano; Herrera 1980), por su parte, si que influye sobre la abundancia
relativa del predador al margen de los efectos principales atribuibles a la
estructura del héabltat {(componente CPE2), puesto que la correlacién
parcial obtenida es altamente significativa (r = 0.67,. P = 0.0025).
Resultados simliares se han obtenido en estudios sobre comunidades de
aves (Brush y Stiles 1986), pero apenas sl se conocen en el caso de los
lacértidos; los pocos datos observacionales disponibles (e.g. Heuﬂn 1985)
no permiten distinguir entre los efectos de la disponibilidad tréfica sobre
{as densidades relativas de lacértidos y fas asociaciones mAs casuales que
podrian resultar de la convergencia en los patrones de seleccién de
habltat (como podria haber sido el caso de la cobertura de vegetacién.a
nivel del suelo o de hojarasca en el casc de P. algirus). No obstante, ia
disponibilidad tréfica parece desempefiar un papel secundario en la
regufacié';a de los tamafios poblacionales de F. algirus. Una vez que se
cumplen los requisitos estructurales bdsicos para el asentamientc de la
especie, su abundancia aumenta con la disponibilidad de presas
potenciales; pero la disponibilidad tréfica deja sin explicar la ausencla de
la especie en aquellas parcelas (Flg. 2.2) que, a pesar de disponer de
gran numero de artrépodos, apenas ofrecen cobertura arbustiva por
encima de los 20 cm de altura (e.g. pastos, robledales con escasoc o nulo
desarrollo del sotobosque arbustivo, etc.).

La influencia de ia disponibilidad tréfica sobre la abundancla de P.

algirus puede ser interpretada como resultado de un equllibrio entre las

35



Distribucién regional

presiones selectivas contrapuestas (Sih 1980) de obtencién del alimentc y
de defensa antipredatoria (ver Capitulo 1 y referencias que alli aparecen
sobre potenclales depredadores de P. algirus). Los hébitats con elevadas
densidades de' artrépodos permitirian & P. al/girus minimizar el esfuerzo
bruto de busqueda de presas (/i.e. numero de movimientos que harian
aumentar su detectabilidad frente a sus depredadores), incrementando de
este mpdo su supervivencia. Esta interpretaciéon es coherente con la
seleccldn de presas basada en el tamafio medio de las mismas {Diaz ¥y
Carrascal 1990 y Capfitulo §6), pueéto que al aumentar el tamafic de las
presas disminuye el nUmero de capturas requerido para satisfacer las
demandas energéticas (Pough y Andrews 1985). Otra posible explicacién, no
necesariamente alternativa (McNamara y Houston 1987), de la influencla de
la disponibilidad tréfica sobre i{a abundancia de P. algirus, puede
obtenerse considerando [os efectos de la abundancia del alimento sobre el
crecimiento y fecundidad de los individuos (Dunham 1978, Ferguson et &l

1983, Guyer 1988).

/

CONCLUSIONES

1.~ NI el clima ni la abundancia de otras especies de lacértidos
parecen condicionar la distribucion cuantitativa de P. algirus a escala
regional.

2.~ La asoclacién positiva 'entre cobertura de vegetaclén forestal
planifolia y abundancia de P. algirus responde a a.tr'ibutos estructurales y
tr6ficos mds que a aspectos de la composicién floristica en c;uanto tal.

3.- Asi, la abundancia relativa de P. algirus aparece fuertemente

correlacicnada con |a cobertura del estratoc arbustivo Inferior (cobertura

36



Distribucién regional

de vegetacion entre 20 y 50 cm de altura). Una vez satisfecho este
requisito estructural bdslco, ia abundancia aumenta con [a disponibiildad
de presas potenclales; ésta, a su vez, viene condiclonada ﬁor las
coberturas de hojarasca y de vegetacion a nivel del suelo.

4.- Estos resultédos se Interpretan a la Juz de hipdtesis
autoecolégicas (estrateglas de termorregulacién, defensa antipredatoria y
minimizacién del movimiento requerido) cuyo efecto sobre la supervivencia,
y por tanto abundancia . reiativa, probablemente pueda aplicarse a otros

-saurios insectivoros proplos de zonas templadas.
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APENDICE 2.1

Siglas de las variables consideradas =

NPa = Numero {méximo) de contactos con Psammodromus algirus

ESTRUCTURA DE LA VEGETACION

HJ = Cobertura de hojarasca

C0O = Cobertura de vegetacldn a nivel del suelo

C10 = Cobertura de vegetacién a 10 ¢m de altura sobre el suelo
C20 = Cobertura de vegetacién a 20 ¢m de altura sobre el susio
C30 = Cobertura de vegetacién a 30 ¢m de aitura sobre el suelo
C50 = Cobertura de vegetacién a 50 cm de aitura sobre el suelo
CAr = Cobertura del arbolado

COMPOSICION FLORISTICA

CON = Cobertura de coniferas

ESC = Cobertura de érboies planocescleréfilos
PLC = Cobertura de arboles planocaducifolios
esc = Cobertura de arbustos planoescleréfilos

plc = Cobertura de arbustos planocaducifolios
jr = Cobertura de jara

cm = Cobertura de caméfitos

hb = Cobertura de herbéaceas

DISPONIBILIDAD TROFICA
na3 = Ngmero de artrépodos mayores de 3 mm
CLIMATOLOGIA

E = Duracién en dias de [a estacién libre de heladas
LL = Numero de dias de lluvia entre marzo y octubre
P = Precipltaciébn media mensual

ETP = Evapotranspiracléon media mensual

t en = Media de las temperaturas minimas de enero

T JI = Media de las temperaturas méximas de julio
tymz = Media de las temperaturas medias de marzo
thoc = Media de las temperaturas medias de octubre

OTRAS ESPECIES DE LACERTIDOS

NSL = Numero de contactos con individuos de otras especles
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APENDICE 2.II

Caracterizacién de las 19 parcelas de muestreo

co Cio CZO C30 C50

Tipo de medio; altitudgppy HJ

Encinar adehesado; 580m 26 46 55 42 23 7
Encinar-jaral; 1000m 39 28 36 33 33 31
Encinar; 900m 71 45 59 43 40 45
Coscojar-tomillar; 700m 10 65 65 26 20 15
Robledal-fresneda; 950m 23 86 78 65 48 32
Pinar de P. sylvestris con

sotobosque de roble; 1175m 62 53 38 21 9 7
Robledal adehesado; 1400m 88 57 73 68 48 18
Erial; 525m 0 61 52 35 27 10
Coscojar; 525m 22 8 37 29 26 20
Pastizal; 700m 15 93 80 42 16 7
Encinar-quejigar sobre

Tadera rocosa; 700m 36 47 16 7 4 2
Pinar de P. pinea; 650m 44 45 43 23 16 13
Pinar subalpino de .

P. sylvestris; 1750m 83 55 i8 8 5 1
Encinar-jaral; 580 m 67 8 17 13 18 25
Soto; 625 m - 68 50 43 40 33 20
Robledal; 1200m 66 64 60 20 9 3
Soto; 1180m 47 58 28 11 6 5
Jeral; 650m 61 1 7 7 15 25
Pinar maduro de P. pinea con '

sotobosgue de encina; 650m 67 67 76 54 38 20
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APENDICE 2.11 (cont.)

n—a3 E

CAr CON PLC cm hb LL
16 4 o 12 24 39 40 157 21
18 1 0 14 11 28 29 181 53
35 0 0 53 9 2 41 40 195 49

0 0 0] 0 14 0 36 46 21 169 49
49 o 0 49 1 0 0 96 36 162 52
60 52 0 8 0 0 0] 71 25 134 44
63 0 0 63 0 1 12 88 103 120 44

0 0 0 0 0] 0 5 58 13 190 39

3 0 3 0] 26 0 1 7 11 190 39
10 0 10 0 1 0 3 99 86 218 39
35 1 19 15 5 0 3 57 35 218 39
49 47 0 2 0 0 0 78 43 226 64
85 85 0 0 0 0 0 64 14 93 56
21 0 1 0 10 51 1 6 17 157 21
62 0 6 56 4 0 0 70 103 157 21
100 11 0 92 0 2 o 96 107 101 68
83 18 o 65 ) 2 0 71 53 101 68

0] Y 0 0 0 0 6 8 193 43
52 46 4 0 31 2 67 36 193 43
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APENDICE 2.I1 (cont.)

P ETP ten T ji TmoC NQL NPa
21 739 0.4 32.8 8.0 13.0 ) 2
53 749 -0.2 35.6 8.8 13.3 3 4
49 733 0.6 30.9 7.3 14.0 3 13
49 750 =-1.0 32.8 9.3 13.7 2 1
52 663 -1.0 30.0 8.0 12.0 0 10
44 631 -1.8 26.9 5.9 10.8 5 1
44 B25 -2.5 26.9 5.0 10.0 7 20
39 754 0.6 32.7 9.6 13.9 2 1
39 754 0.6 32.7 9.6 13.9 7 4
39 731 -0.t 29.5 8.0 13.0 ) 0
39 731 -0.1 29.5 8.0 13.0 5 3
64 758 1.4 30.9 10.0 14.0 0 2
56 520 -4.1 21.9 2.0 7.0 ) 0
21 739 0.4 32.8 8.0 13.0 0 3
21 739 0.4 32.8 8.0 13.0 2 15
68 603 -4.4 26.7 4.4 8.8 4 0
68 603 -4.4 26.7 4.4 8.8 17 0
43 767 0.5 31.1 9.4 14.4 3 )
43 767 0.5 31.1 9.4 14.4 0 9
/
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TERMORREGULACION: PAUTAS COMPORTAMENTALES
DE EXPOSICION AL SOL

INTRODUCCION

Desde que Cowles y Bogert (1944) demostraran que los saurios de
ambientes desérticos regulan su temperatura corporat a través del
comportamiento, la termorregulacién se ha convertido en uno de los
aspectos mas desarrollados del estudio ecolégico de los reptiles. En la
actualidad resulta claro que en este grupo ta termorregulacién es
basicamente un procesoc - o;amportamental, desempefiando el control
fislolégico un papel meramente modulador (Bartholomew 1982), Sobre todo
en las formas de pequeio y medianc tamano, como es el caso de P.
algirus, la temperatura corporal cambia tan rdpidamente que la regulacién
fisiolégica apenas si ejerce efecto alguno en comparacién con los ajustes
del comportamiento (Crisp et al. 1979). Dichos ajustes, por otro lado,
respondgn a las variables ambientales que determinan los Vvalores de las
tasas de transferencla de calor. Sin embargo, y a pesar de que diversos
autores /]mn estudiado la modificacion de las tasas de calentamiento y/o
enfriamiento en respuesta a medificaciones del entorno (e.g. Grigg et al.
1979, Claussen y Art 1981, Fraser 1985), la mayoria de estos trabajos han
sido efectuados bajo condiciones de laboratorio que tienen poco que ver
con el contexto ecolégico de la termorregulacién, habiéndose centrado en
procesos fislolégiooslenteramente alslados de los aspectos comportamentales
(Huey 1982). '

Por otra parte, un numero creciente de estudios de campo ha puesto
de relleve que el ambiente térmico puede sar contemplado como un recurso

ecolégico a lo largo del cual pueden producirse fenémenos de seleccidn,
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competencla y segregacién (Magnuson et al. 1978, Roughgarden et al/. 1981,
Christian et al. 1983, Grant y Dunham 1988, Adoiph 1930). No obstante, los
mecanismos comportamentales en si mismos han recibido menos atencién
que sus consecuencias ecoldgicas (e.g. microdistribucién espacial o
temporal). Asi por ejemplo, resulta claro que las especies hellotermas que
regulan su temperatura alternando la exposicién al sol con la busqueda dé
refugios a la sombra, pueden optar entre modificar la tasa {n2 de veces
por unidad de tiempo) con gque se exponen a la radiacién sclar y/o ajustar
la duraclén media de los periodos de soleamiento individuales (Spelierberg
1972, Avery 1976). Sin embargo, las claves ambientaies e Impllcacldnes
ecolégicas de estas alternativas comportamentales apenas sl han sldo
exploradas. El objeto de este Capitulo es Iinvestigar c¢dmo el ambiente
térmico determina, a través de sus efectos sobre Ilas tasas de
transferencia de calor, los patrones matinaies de comportamiento
termorregulador en P. algirus. Asi, se consideran las caracteristicas del
ambiente fisico que hacen cambiar las estrateglas adoptadas y se discute
la asociacion de dichas estrategias con otros aspectos del comportamiento
de la esfpecle (e.g. tiempo Invertido en actividades locomotoras: busqueda

de alimento, defensa antipredatoria, interacciones soclales, etc.).

_ AREA DE ESTUDIO _

‘Situacion aeoardfica v entorno paisalistico.- El &rea donde §e Hlevd
a cabo ia recogida de datos para éste y los préximos capitulos (Capftulos
3,4, 5y 6) se localiza en el centro de la Peninsula Ibérica y abarca unas
200 ha de monte bajo situadas a una altitud media de 700 m s.n.m. (Monte
de ViAuelas, Madrid; 40° 35’ N, 03° 45’ W). La unidad paisajistica formada

por los Montes de El Pardo y Vifiuelas (Fig. 3.1) constituye el Gltimo
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EL PARDO dehesa

Fieura 3.1.- Localizacién del drea de estudio (Capitulos 3, 4, 5 y 6) en la
unidad paisajistica formada por los montes de El Pardo y Vifiuelas.
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reducto forestal bien conservado del amplio corredor de bosque
mediterrdnec que comunica las sierras y dehesas extremefias con los
encinares del interior peninsular, La finca de Vifiuelas se situa, de hecho,
en el extremo oriental de las formaciones de encinar carpetano, asentadas
sobre sustratos siiicicolas, que se extienden por los sedimentos arenosos
del borde norte de la cuenca del Tajo y el piedemonte, valles y vertientes
secas del sector guadarrédmico del Sistema Central.

La zona de estudio, correspondiente a la mancha de encinar de
monte bajo ubicada en el extremo occldental de ia finca de Vifiuelas (Fig.
3.1), abarca una superficie de erosion asentada sobre materiales miocénicos
procedentes de la descomposicién y arrastre de los granitos, gneises y
cuarcitas de la Sierra de Guadarrama. Las arenas detriticas (arcosas)
resultantes de los procesos erosivos constituyen el material parental del
suelo. Desde el punto de vista geomorfolégico, la orografia es
relativamente suave, con lomas de escasa pendiente separadas por valles
de fondo ancho y plano. La erosién, aungue refrenada por la todavia
abundante vegetacién, se ve favorecida por la escasa consistencia de las
arcosas,/hacléndose patente en las zonas aclaradas de las laderas.

La especie vegetal dominante es [a encina carrasca Q@Quercus
rotundifolia, 4rbol al que corresponde como especie climécica el mayor drea
potencial peninsular (Rivas-Martinez 1975) y que domina en el piso
bioclimético mesomediterrdneo al que pertenece el drea de estudio (Rivas-
Martinez 1981). En realidad, el encinar de monte bajo constituye la
primera etapa de sustitucién del bosque escleréfilo original, produciéndose
un cambio en el porte y altura de la especie dominante; es la propla
encina la que, en forma arbustiva, domina su propia primera etapa

suceslonal. Asi, las copas del estrato arbéreo aparecen dispersas entre el
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matorral alcanzando tailas més blen discretas, y los ejemplares de mayor
porte quedan relegados a las zonas adehesadas de los fondos de valle. Las
matas de las enclnas, sin embargo, alcanzan un notable desarrollo, bajo la
forma de arbustos achaparrados que crecen en torno a los 4rboles,
configurando en las laderas nucleos densos con muy escasos claros. La
relativa degradacién del encinar favorece, de hecho, a los reptiles, ya que
el aclaramiento del estrato arbérec hace menos densa la sombra proyectada
sobre el sctobosque y facilita la termorregulacién por heliotermia, mientras
que la elevada cobertura del matorral sumlnistra a los animales sombra (en
los momentos méds calurosos) y refugio.

El estrato arbustivo, a diferencia del arb6reo, muestra una riqueza
flor{stica algo mayor, con especies relativamente exigentes en humedad
(e.g. el iablérnago, Phillyrea angustifolia, ¢ el rusco, Ruscus aculeatus)
junto a otras propias de climas mds secos y contrastados (e.g. el torvisco,
Daphne gnidium, o la esparraguera, Asparagus acuﬂfolius).

En tas laderas més erosiandas se desarroila un matorral heliéfilo de
jaras (C-‘Isi‘us ladanifer) y/o Jaguarzos (Halimium viscosum) que, & medida
que aumenta la degradacién, disminuye de tamafio y cede su lugar a‘
matorrales subarbustivos de cardcter estepario y muy escasa talia como el
cantueso (Lavandula stoechas) y los tomilios (género Thymus).

' A medida que se va abriendo esta formacién de matorral, y siempre
que el suelo conserve todavia cierta humedad, se acentda el crecimiento
de las herbédceas, que sblo en los fondos de valie adquieren carécter
dominante (pastizal de terdfitos).

Climatologfa.- Las caracteristicas climatolégicas del drea de estudio
quedan reflejadas en el diagrama ombrotérmico de la Figura 3.2, en el gque

puede apreclarse un Importante déficit hidrico estival. La zona presenta
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Freura 3.2.- Diagrama ombrotérmico de la estacion meteoroldgica de
Colmenar Viejo, préxima al éadrea de estudio (valores medios para un
perijodo de diez afos tomados de Elias y Ruiz 1977). En trazo continuo,
curva termométrl'ca; en trazo discontinuo, curva pluviométrica.

de tres a cuatro meses de sequia al afic (de Junio a septiembre),
interrumpida sélo por lluvias escasas, locales y de caracter tormentcso. A
lo largo del afo, hay dos periodos humedos muy marcados, a principlos de
primavera y en otofio, Las medias anuales se sitian entre los 12,5 y _Ios 14
*C. El periodo de tiempo frio, en el que hay poslbilidad de heladas o
tiempo auténticamente invernal, abarca desde ﬂn.ales de octubre hasta
primeros de abril. En verano, especialmente entre el 15 de jutio y el 15 de
agosto, las temperaturas pueden llegar a hacerse extremas, llegando a

cotas de hasta 40 °C.
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En consecuencla, el periodo optimo para ta actividad de los reptiles
(que coincide, por otra parte, con la época de la reproduccién)
corresponde a fos meses de mayo Yy Jjunio, con predomlnlo; de los dias
despejados, - temperaturas todavia ﬁo excesivamente ajtas, y maximo
"desarrollo de los ciclos productivos de la vegetacién y fauna artrépoda
asociada. En efecto, los muestreos efectuados entre abril y septiembre de
1988 en distintas visitas al drea de estudio, que permiten estimar la
actividad de P. algirus (numero de avistamientos dividido entre tiempo de
busqueda), revelan la existencia de diferencias significativas entre los
meses (test de Kruskal-Wallls: H = 16.3, P = 0.006), con medias mensuales

méaximas en mayo y junlo (Fig. 3.3).

ACTIVIDAD ANUAL DE P. algirus

N¢® de avistamientos / hora

ABRIL MAYO JUNIO JULIO  AGOSTO SEPTIEMBRE
MES

Fieura 3.3.- Evolucién de la actividad de P, alglrds a lo largo del ciclo
anua! (Abril-Septiembre). Cada punto (correspondiente & un dia de
muestreo) representa el nUmero de avistamientos por hora de busqueda.
La linea indlca la evolucién de las medias mensuales.

48



Termorregulacién: pautas de comportamiento

Eaung.-- Dejando aparte las numerosas especies de paseriformes
caracteristicas del encinar (entre las que destacan por su abundancia en
el drea de estudio Fringilia odelebs,' Parus major, P. caeruleus, Sylvia
undata, S. cantillans y Pica pica), asi como algunos mamiferos bien
representados (e.g. Sus scrofa, Oryctolagus cuniculus, Apodemus
sylvaticus y Elyomis quercinus), la herpetofauna detectada en el drea de
estudio incluye dos especies de anfibios (8Bufo bufo vy B. calamita), tres de
ofidios (Natrix natrix, Malpolon monspessufanus ¥y Elaphe scalaris) y cinco
de saurios (Tarentola mauritanica - ocasional =, Podarcis hispanica -
relegada a la tapia que rodea la finca - , Lacerta lepida, Acanthodactylus
erythrurus vy P. algirus que es, con mucho, la més abundante), ademéds de
la Culebrilla Ciega Blanus cinereus. Mencién aparte merece la presencia de
numerosos predadores comprobados de P. algirus (Capftulo 1), entre los
que destacan bor su abundancia M. monspéssuianus, Lanius senator, L.
excubitor, Upupa epops y Buteo buteo, Junto a otros detectados de forma
mds ocasional sobrevolande el drea de estudio (Falco tinnunculus,
Hieraetus pennatus y Clrcaetus gallicus).

s

MATERIAL Y METODOS

Datos _de campo.- Las observaciones del comportamiento
termqrregulador de P. algirus se llevaron a cabo ufllizando 15 de los
animales marcados en la parcela del Soto de Vifiuelas (Capituio §), de modo
que en cada caso pudlera conocerse el sexo, longltud cabeza-cloaca y peso
del individuo observado. Los datos se registraron a lo largo de 11 dias
soleados (menos del 15 % de cobertura de nubes) entre el 6 de Junio y el

. 6 de Julioc de 1990. Las observaciones tuvieron lugar entre las 0600 h
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(hora solar) y las 1200 h, extendiéndose por tanto entre el comlenzo de la
actividad diaria y el orto solar. |

Con el objeto de evitar sesgbs atribuibles a la presencia del
observador, ) se consideré uUnicamente el comportamiento de aquellos
animales que no mostraron wuna primera reaccidn de huida, o,
alternativamente, se esperd el tiempo necesaric para la normalizacién de la
actividad del individuo observado. En este ultimo supuesto, se utilizaba
como criterio la recuperacion de un ritmo de actividad con balas
velocidades locomotoras, pausas largas y/o frecuentes y escasa atencién a
los movimlentos del observador,

Las secuencias de comportamiento fueron dictadas
ininterrumpidamente a una grabadora port4til; se tuvo en cuenta en cada
caso la alternancla de pausas y fases de locomocién, especificandose los
momentos en que el Individuo observado pasaba de sol a sombra y
viceversa. Como varlables Independientes, se utilizaron la hora de
comlenzo de la secuencia y las temperaturas (x 0.1 "C) del aire {15 cm por
encima del 'suelo) y del sustrato tanto a la sombra como a plenc scl. Las
temparatf:ras se midieron, lnme&latamente después de finalizar la
grabacién, con un termémetro electrénico digital, cuyo sensor se colocaba
slempre a la sombra, en los lugares de sol y sombra donde la lagartija
hubiera permanecido durante més tiempo, o, en caso de que no hublera
habldo . desplazamlentos entre sol y sombra durante el periodo de
abservacién, tanto en el lugar de avistamiento del individuo focal como en
ita mancha de sol (o sombra) més préxima. El dngulo solar se calculé en
funcion de la hora, en relacién a la longitud del dia y hora local de salida
del sol. Una vez en el estudio, se midié el tiempo total de duracion de

cada secuencia, y se definieron como periodos de soleamiento ("basking”)
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las pausas de, al menos, 10 s de estancia Ininterrumpida a pleno sol. De
ete modo, guedaban excluidas las exposiciones ocasionales al sol durante
periodos de actividad no termorreguladora (busgqueda de alimento, control
del drea de campeo, etc.). Acto seguldo se determind el niGmero de
soleamientos dentro de cada secuencia, calculdndose su tasa (ne por
minuto). Se midié también ia duracién {(en segundos) de cada periodo de
soleamiento Individual, calculdndose su media. La duracién media fue
normalizada mediante transformacién logaritmica antes de su utilizacién en
andllsis paramétricos. El porcentaje de tiempo Iinvertido en practicar la
heliotermia (de aqui en adelante "tiempo de soleamiento”) se establecié
dividiendo la duracién total de'los soleamientos (suma de los periodos de
soleamiento individuales) por el tiempo total de observacién. ElI mismo
procedimlento fue utilizado para estimar el porcentaje de tiempo invertido
en actividades de carécter I[ocomotor. Todas las series temporales se
midieron con una precisién de * 1 s,‘excluyéndose ias secuencias de
menos de 5 min de duracién total con objeto de favorecer la estabilizacion
" de los resultados.

Ur{a serie de ANOVAs c¢on Jlas observaciones de individuos
registrados al menos 5 veces (N = 5 animales) puso de manifiesto la no
existencia de diferencias significativas en las variables comportamentales
analizadas (P > 0.35 en todos los casos); esto hace que disminuya la
probabilidad de introducir en la base de datos una fuente adicional de
variacién incontrolada. |

Las temperaturas corporales de las l|agartijas observadas en el
campo, requeridas para la prediccion de las tasas de enfriamiento (ver
mds abajo), se estimaron mediante la ecuacién de regresion Tc = 14.46 +

0.69-Ta, obtenida en un estudic previc sobre la termorregulacién estival
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de P. algirus en el drea de estudio (Carrascal y Diaz 1989). Los valores de
Ta introducidos en la ecuaclén como variable independiente fueron las
medias ponderadas de las temperaturas al sol y a la sombra, .considerando
el porcentaje de tiempo invertido por el animal focai en cada tipo de

localizacion.

Las tasas de calentamiento y enfriamiento se determinaron
experimentalmente en la Estacién Biogeol6gica de EI Ventorriilo
(Navacerrada) en Julio de 1990, Los 'anlmales utilizados para los
experimentos (N = 15), capturados en el Soto de Viduelas, fueron aiojados
en terrarios al aire Ilbre. un par de dias antes del comienzo de los
registros. Cada individuo fue empleado en dos qcasiones (glempre en dias
distintos} en los procesos de calentamlento y enfriamiento, 10 Qque arroja
un tamafo muesiral de 30 series para las tasas de calentamiento y de 29
para las de enfrlamiento (una de las series de enfriamiento tuvo que
interrumplirse debido a diflcultades metodolégicas).

Pr;nra la determinacién de las tasas de calentamiento, los animales
fueron “ntroductdos y mantenidos en una cédmara refrigerada hasta
aicanzar una temperatura corporal (T¢) de aproximadamente 21 ‘C (media *
ES: 21.2 £ 0.78), que viene a ser la temperatura esperada para individuos
lnact_ivos en sus huras. A continhuacién, se fijaba el animal mediante dos
cintas de adhesivo transparente (una sobre la cintura posterior y 6tra
sobre los miembros anteriores) a una tabla de madera de 12 x 25 ¢m a la
que previamente se habia pegado una monocapa de hojarasca de encina (el
sustrato habltual en el drea de estudio). La tabla se exponia entonces a la

radiacion solar, con la cabeza de la lagartija apuntando en la direccién del

sol. Las temperaturas de! aire y del sustrato (£ 0.1 °C; termdmetro digital
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con sensor a la sombra) se median antes de terminar el ensayo, y se
anotaba la hora exacta del comienzo de la prueba con vistas al cdicuio del
dngulo solar, La temperatura corpor‘ai se registré a intervalos de 15 s,
para la estlha de la tasa de calentamiento, hasta que hubo transcurrido
un tiempo medio de aproximadamente 8 min (Tabla 3.1).

A continuacién se trasladaba la tabla a una posicién de sombra para
estimar las tasas de pérdida de calor por radiacién y conveccién,
registrdndose otra vez los valores de T¢ a intervalos de 15 & a partir del
momento en que comenzaba a descender la temperatura. Las temperaturas
del aire y del sustrato fueron medidas nuevamente mediante un
procedimiento andlogo al utllizado durante las pruebas de soleamiento. Las
tasas de enfriamlento y calentamiento (en °C - min~!) se determinaron
mediante las pendientes de las lineas de regresion entre Tb y el tiempo
transcurrido.

Id

RESULTADOS

Se obtuvieron en total 48 secuencias de comportamiento con una
duraclén/ media de 7 min 33 s (SD = 5 min 9 s). Como primer resultado
obvio del andlisis de los datos, la proporcién de tiempo invertido en
practicar la heliotermia (/le., tlempo de soleamiento) dépende tanto de la
duracién media de los soleamientos como de su tasa (correlaciones
parclales: r = 0.923 ¥y r = 0.776 respectivamente, P << 0.001 en ambos
casos, N = 43 puesto que 5 de los animales observados no practicaron la
hellotermla durante el tilempo de duraclén de fas secuencias
correspondientes). La tasa de soleamiento (nQ de pautas por ﬁnldad de
tiempo), sin embargo, no afecta en cuanto tal al tiempo de soleamiento

(correlaciéon simple: r = -0.007, P > 0.96), sino que méds bien modula la
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relacion entre ei tiempo de soleamiento y la duracién media de los
periodos de solegm!ento individuales, El significado de este patrén de
asoclacién, evidente a primera vista, se aclara consideranda la variacién
horaria de las tres variables comportamentales (Fig. 3.4). Los tiempos de
'soleamlento {(Fig. 3.4A) decrecen uniformemente entre el comienzoc del
periodo de actividad (0600-0700 h) y el medlodia (ANOVA: F5’42 = 5.21, P ¢
0.001). Esta tendencia se corresponde con un decremento paraleio de la
duracién media de los solemientos (Fg 37 = 3.5, P = 0.011), pero la forma
de este dUltimo decremento no es lineal slno potencial (Fig. 3.4B): la
duraclén.media es casi cinco veces mayor antes de las 0760 h que a partir
de ese momento, y luego cae bruscamente para permanecer mids © menos
constante durante el resto de la mafana. Las tasas de soleamiento, a su
vez, también varian slgnlficativameﬁte con el intervalo horario (F5,42 =
5.08, P = 0.001), siendo minimas antes de las 0700 h (Fig. 3.4C), como
cabria esperar de la duracién extremadamente larga de los periodos de
soleamiento més tempranos, y alcanzéndo luego un méaximo entre las 0700 y
las 0800 h. seguido de una progresiva disminucién que continta hasta e!
med!odiaf estas variaciones matizan el efectc de la escasa y casi constante
duracién media de los soleamientos Individualtes a partir fde las 0700 h.

Con objeto de explicar estos nitidos patrones de comportamiento
termorregulador, se investigaron las claves ambientales de las tasas de
transferencia de calor. Convléne resaltar q;.ae todas las serles de medidas
se ajustaron casi peffectamente a funciones lineales del tiempo
transcurrido (ver rangos de los coeficientes de détermlnacién en la Tabla
3.1), de modo que las pendientes de regresién obtenidas proporcionan
estimas adecuadas de las tasas de intercambio de calor. Las tasas de

calentamiento (Tcal} fueron introducidas como variable dependiente en un
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TapLa 3.1.— Evolucién de las temperaturas corporéles de P. algirus (Tc) en
funclién del tlempo transcurrido a pleno sol (calentamiento) o a la sombra
(enfriamiento): media * SD y rango para la duracién (D) de las serles de
medidas (registros de Tc cada 0.25 min), el valor Inicial de Tc (Tcy:
ordenada en el origen, en 'C), la tasa de intercambio “‘de calor (b:
pendiente, In 'C-mln"), y el porcentaje de varianza explicado por el
tlempo transcurrido (RZ2, el coeficiente de determinacién).

CALENTAMIENTO (N = 30) ENFRIAMIENTO (N = 29)
Media * SD Rango Media % SD Rango
D 7.9 + 2.17 4.3 - 12.5 7.9 ¢t 1.5 5.8 -~ 10,0

Tco 21.2 # 1,66 18.0 - 24.2 -31.9 + 4.22 23.7 - 37.2
b 1.56 ¢+ 0.97 0.13 - 3.52 -0.10 * 0.05 -0.2 - -0.02

R2 99.0 * 0,90 96.3 - 100 98.3 ¢ 1.86 94.1 - 99.8

andlisis de regresién multiple por pasos utilizando como variables

independientes las temperaturas del aire y del sustrato (Tag, and Tsgp,
f‘

respectivamente, ambas en °C) y el é&dngulo solar (a, en grados

sexagesimales). El modelo final obtenido, que demostrd poseer una elevada

capacida/d de prediccién (R* = 91.5 %, P<<0.001), resultd ser:
Tcal (*Cemin~") = -2.603 + 0.125 Tagy + 0.019 a. (1)

Por tanto, la velocidad con que se calienta P. a/girus aumenta con la
temperatura del alre y con el dngulo solar. De modo similar, la tasa de
enfriamlento (Tenf) depende de la temperaura corporal al comlenzo de la
pruebé (Tcg) - cuanto mayor sea la temperatura de partida al entrar en la
sombra, tanto mayor seréd el descenso posible hasta lguaiar la temperatura
del ambiente - y de la temperatura del sustrato (Tsgp), de acuerdo con la
ecuacién (R? = 81.7 %, P<<0.001):

Tenf (*C:min~1) = 0.402 - 0.075 Tcy + 0.063 Tsgp. (2)
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Tasta 3.2.- variacién horaria (media % error estdndar y tamafo muestral)
de las tasas de calentamiento y enfriamiento (Tcal ¥ T enf, en 'C-mln")
medidas bajo condiciones controladas (ver Material y Métodos), y estimadas
para los individuos observados en el campo de acuerdo con las ecuaciones
1 y 2 del texto. : *

HORA MEDIDAS N ESTIMAS N
Tcal Tenf Tcal Tenf

6 - 7 0.36%0.10 ~0.30+0.07 5 0.2620.12 ~-0.49+0,05 3

7 - 8 0.88+0.20 -~-0.30x0.04 6 1.02+0.,13 -0.51%20.03 9

8 - 9 1.3120.20 ~0.4520.06 6 1.2120.08 -0.4720,01 10

g - 10 1.82+#0.22 ~0.45%20.15 3 1.68+0.1Y -0.55+0.03 13

10 = 11 2.41+0.12 -0.5220.12 6-5! 2.0720.17 -0.4920.02 10
11 - 12 3.01%0.25 -0.5020.06 4 2.70%0.18 -0.37%0.05 3

1 Una de las series de enfriamiento tuvo que Interrumpirse debldo a
dificultades metodolégicas.

Tras haber comprobado dque Ilos vﬁ!ores de las variables
independientes registrados en el campo (ver Material y Métodos) quedaban
dentro del rango utilizado para la construccién de los modelos predictivos,
se emplearon las ecuaciones 1 y 2 para estimar las tasas de calentamiento
y enfriamiento de los individuos observados en el campo. A continuacion
se explofé ta variacién horaria, tanto de las estimas obtenidas, como de las
medidas originales de las tasas de Intercambio de calor (Tabia 3.2).
Mientras gue ambas tasas de calentamiento (medidas y estimadas) aumentan
linealmente a lo largo de la mafiana, mostrando en consecuencia diferencias
signiflc;ativas entre intervalos horarios (estimas: Fg 4o = 19.82, P < 0.001;
medidas: F5,24 = 27.6, P < 0.001), las tasas de enfriamiento exhiben una
menor variacién (estimas: Fg 4> = 2.28, P = 0.064; medidas: Fg o3 = 1.6, P =
0.2), atribuible a que las dos variables independlentes de la ecuacion 2
(Teg ¥ Tsgp) tienden a aumentar a lo largo de la mafiana, ejerciendo sin

embargo efectos opue_stos sobre la tasa de pérdida de calor (ecuacién 2).
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Freura 3.5.— Relacién potencial negativa éntre el cociente tasa de

enfriamienté/_tasa de calentamiento y el édngulo solar -hora del dia. La
linea discontinua sefala las coordenadas del punto en que se igualan las
dos tasas (a las 0650 h) y las fiechas en el eje de ordenadas indican, de
arriba a abajo, los cocientes predichos a Intervalos de una hora entre las

0800 vy las 1100 h (linea inferior).
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Finaimente se calculé el cociente entre las tasas de calentamiento y
enfriamiento estimadas para poder analizar su varlacién horaria (Fig. 3.5).
_El empleo de las estimas (y no de las medidas reales) se realizé con el
objeto udltimo de interpretar las secuencias de comportamiento observadas
en el campo. Por otra parte, las diferencias de altitud entre el drea de
estudio (720 m s.n.m.) y la estacién experimental donde se llevaron a cabo
las pruebas de medida (1500 m s.n.m.) podrian dar lugar a diferencias en
el régimen térmico para una misma hora del dia. E! coclente Tehf/TcaI se
ajusté a una funcién potencial negativa del éngulo solar (r=-0.812, n = 48,
P << 0.001), cuya forma coincide con la del decremento matinal de la
duracion media de los soleamientos (Fig. 3.4B); la correlacién entre las
medias horarlas de duracion y el cociente Tenf/Tcal es casi perfecta
(r=0.993, n = 6, P < 0.0001). Por otra parte, el momento en gue ambas
tasas {de enfriamiento y calentamiento) se Igualén {a = 24" y hora = 0650
h) parece desencadenar el cambio de estrategia representado en la Figura
3.4: los animales acortan la duracién .de los periodos de soleamiento
Indlvidu’éles al tiempo que aumentan sustancialmente la frecuencia de los
desplazamientos entre sol y sombra; este efecto es méximo entre las 0700 y
las 0800 h, con valores ésperados para el cociente

Vi
enfriamiento/calentamiento dentro del rango #-1 (Fig. 3.5).

TasLa 3.3.- Correlaciones entre el porcentaje de tiempo Invertido en
actividades locomotoras por los individuos observados, y los pardmetros
que describen el comportamiento termorregulador: tiempo de soleamiento (%
del tiempo total), duracién media de los pericdos de soieamiento y tasa de
soleamiento. :

r N P
TIEMPO DE SOLEAMIENTO ' ~0.258 48 0.077
DURACION DE LOS E‘:OLEAMIENTOS1 -0.537 43 0.000
TASA DE SOLEAMIENTO 0.311 48 0.031

1 Transformado logaritmicamente.
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TasLa 3.4.- Diferencias entre los sexos repecto ai porcentaje de tiempo en
movimiento (Tmov), el tiempo de soleamiento (Tscl), la tasa de soleamiento
(SOL¢) y la duracién media de los periodos de soleamiento (SOLg4): media,
error estdndar, tamafo muestral y test de ia t.

MACHOS N HEMBRAS N t P
Tmov (%) . 22,5 * 2.4 35 7.7 + 2.4 13 3.56 0.001
Tsol (%) _,. 49.8t4.6 35 51.4%11.0 13 0.16 0.874
SOLy (Neemin~!) 0.41 % 0.04 35 0.26 + 0.06 13 1.91 0.063
SOLg (min)* 1.69 + 0.36 33 3.29 + 1.14 10 1.82 0.076

b 3 ”
Transformado iogaritmicamente.

A su vez, el comportamiento termorreguiador influye hasta cierto
punto sobre el tiempo disponible para la Iocomc;cién (Tabia 3.3). Aunque el
soleamiento y Ja locomocién se hayan definido como aiternativas
mutuamente excluyentes (ver Material y Métodos), los tiempos de
soleamiento pueden Incrementarse con escasa © nula movilidad (Iarga_
duraclér] de fos periodos de exposicién al sol) o, supuesta constante la
duracién, con movimientos frecuentes entre las manchas de sol y sombra
(tasa de soleamiento elevada). Estas dos posibilidades parecen compensarse
mutuamefite, produciendo asf un bajc nivel de asoclacién entre el tiempo
de soleamiento y el tlempo dedicado & la locomocién. Los patrones de
comportamiento de machos y hembras (Tabla 3.4) vienen a llustrar estas
Interacciones: aunque los machos se mueven méds que las hembras, los
tiembos de soleamiento son similares en los dos sexos. Cabe por tanto
esperar que los machos se expongan al sol con mayor frecuencla pero
durante periodos més corfos gue las hembras; los resuitados obtenidos
confirman, aunque con niveles de significacion marginales (Tabia 3.4), las

tendencias esperadas.
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DISCUSION

Los patrones observados de comportamiento termorregulador e
Incidencia cambiante de los pen’odos- de soleamiento demuestran que la
termorregulacién en P. a/girus se lleva a cabo, con notable precisién, a
través del comportamiento. Puesto que la proporcién de suelo expuesta a
la radiacién solar aumenta a lo largo de !a mafana, la evolucién matinal de
los tlempos de soleamiento (Fig. 3.4A) no puede Interpretarse como mero
reflejo de la disponibilidad de sustrato iluminado (Heath 1964, Huey et al.
1977), sino que debe atribuirse a ajustes activos del comportamlento. Tales
ajustes son consecuencia de los efectos del ambiente térmico sobre las
tasas de transferencia de calor. Las correlaciones entre las estimas de ias
cargas térmicas externas y las tasas de calentamiento y enfriamiento
resultaron tan altas como cabria esperar tratdndose de procesos biofisicos,
complejos pero en Ultima iInstancla mecdnlcos (Tracy 1982, Porter y Tracy
1983), tales como la absorcién de radiacién éolar, la emisién de radiacién
térmica de onda larga o la conduccién y convecclién de calor entre los
animales y su entorno fisico. Resulta evidente que estos procesos
constltu';;en la base de las relaciones observadas. Asf, el é&nguio solar
expresa fa intensidad de la radiacién solar incidente, las bajas
temperaturas del aire favorecén la pérdida de calor por conduccién y/o
conveccion, la radiacién térmica aumenta con la temperatura corporal, y el
enfriamiento por conduccidn crece a medida que lo hace la diferencia
entre las temperaturas corporal y del sustrato. Sin embargo, el objete del
presente Capitulo no es tanto explorar [0os mecanismos biofisicos
subyacentes (ver Introduccién), cuanto utilizar las relaciones empfr‘lcas
obtenidas (ecuaciones 1 y 2) para Interpretar las interacciones entre el

comportamiento, la hora del dia y el ambiente térmico.
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Por otra parte, hay que hacer notar que la termorregulacién no
constituye un fin en sf misma, sino una adaptacion del comportamiento que
facilita la captura y digestion del alimento, los procesos que intervienen
en la reproduccién y la defensa antipredatoria, afectando directamente &
la eficacla fisiol6gica de los reptiles (Dawson 1975-, Huey y Stevenson 1979,
Huey 1882). Por tanto, las pautas de soleamiento no deben contemplarse
aisladamente de otros procesos comportamentales con Importancia ecolégica.
Asi por ejemp{o; el que los machos muestren una tendancia marginalmente
significativa a exponerse al sol con mds frecuencia pero durante periodos
mas cortos, puede deberse a su actividad incrementada durante la estacién
reproductiva, con exigencias tales como la busqueda de pareja, control del
drea de campeo, etc. {Rose 1981). En este sentido, ios machos no sbdlo se
mueven mAas que (as hembras sino Qque también son observados més
frecuentemente (73% de las 48 observacio‘nes vs, 27% para las hembras;
X%y = 4.4, P < 0.05).

De modo simiiar, conviene considerar el grado de compatibllidad
entre el soleamiento y otras actividades. En la medida en que P. algirus
es un {astreador activo (Diaz y Carrascal 1990b), debe dedicar algun
tiempo a los movimientos de busqgeda de presas (Huey y Pianka 1981), pero
una vez capturada una presa de tamafo medio (Dfaz y Carrascal 1990b),
su manipulacién, que es con mucho la parte més larga de! proceso {Pough
and Andrews 1985, Capitulo 6), puede llevarse a cabo mientras el animal se
dedica al soleamiento. En diversas ocasiones, animales en pauta de
soleamiento se dedicaron a manipular (con las fauces), durante méis de 3
min, presas recién capturadas; de modo similar, se han observado
desplazamientos entre sol y sombra sin Interrupcldn del proceso de

manejo. Estas observaciones sugieren que los comportamientos de

62



Termorregulacién: pautas de comportamiento

termorregulaciéon y obtencién de alimento apenas interfleren entre si en A,
algirus {ver no obstante Hiliman 1969).

Por lo que conclerne al riesgo de depredacién (Huey y-Slatkin 1976,
Christlan y-Tracy 1981), tanto la tasa de soleamiento como la duracién
media de los soleamientos individuales pueden presentar relaciones
complejas. Los desplazamientos frecuentes entre sol y sombra Implican
movimientos que pueden revelar la presencia de las lagartijas a sus
propics depredadores, mientras que la estancla ininterrumpida a plenc sol
resuita menos arriesgada sélo_si las manchas de sol se encuentran en
lugar seguro, o si no son tan escasas como para determinar una
micredistribucién demaslado predecible (Huey 1982). Por otra parte, la
termorregulacidn deberia facilitar la huida {(Bennett 1980). Los soleamientos
de mayor duracién fueron observados al comienzo de la mafana, es decir,
siendo minima la disponibilidad de suelo al sol; esto Implica una relativa
facilidad de localizacion por parte de los depredadores, contrarrestada en
parte por la seleccion de las orientaciones en torno a las manchas de
vegetacidén, que permiten a ias lagartijas exponerse al sol a corta distancia
de la se’;uridad de los matorrales (Capitulo 4). En cualqguier caso, el hecho
de que algunos animales se expusieran al sol durante largo tiempo en vez
de retrasar su salida de la hura, sugiere que los perfodos prolongados de
soleamiento podrian resultar necesarios por algin motivo fisiolégico no
estrictamente termorreguiador, favoreciendo asi los soleamlentos de larga
duracién precisamente cuando el rl‘esgo de sobrecalentamiento es minimo.

Dentro de este contexte de complejas interacclones, la consideracién
de los resultados expuestos en la Figura 3.4 conduce a la conclusion de
que existen limites operativos para la fiexibllidad del comportamiento

termorregulador (Cowles y Bogert 1944, McFarland 1976, Porter y Tracy
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1983, Grant y Dunham 1988, Carrascal y Diaz 1989) antes y después del
perfodo de muestreo (comienzo de la actividad y mediodia). La evolucién
del cociente esperado entre las tasas de enfriamiento y calentamiento (Fig.
3.5) permite deducir el modo en que operan tales restricciones.
Curiosamente, la prolongada duracion (y consecuente baja tasa) de los
primeros soleamientos matinales parece responder no tanto a la
conveniencia de ganar temperatura como a las desventajas de un posible
enfriamiento, ya que la tasa esperada de intercambic de calor es mayor a
la sombra (enfriamiento) que a pleno sol (calentamiento). Aiternatlvamente,
al mediodia tanto la baja tasa como la escasa duracién de los soleamientos
parecen destinados a evitar el sobrecalentamiento mas que a favorecer la
pérdida de calor. Es dentro de estos limites donde la eficacia ¥y
flexibilidad de la termorregulacién comportamental resuitan maximos. En
este sentido, la frecuencia de los desplazamientos entre sol y sombra,
como medida dirécta de termorregulacién por hellotermia (Heath 1965,
Grenot 1967, Spellerberg 1972), se asocia estrechamente en su ;rariacién
temporal con el patrén global de actividad de la especle en los meses de
verano. ’En Junio y Julio, la actividad es méxima entre las 0700 y las 1000
h, con valores rﬁucho més bajos antes y después de estos umbrales
(Carrascal y Diaz 1989), de manera que las restricciones térmicas parecen
condicionar Ia. actividad de las lagartijas (Grant y Dunham 1988, Beuchat
1983) Incluso antes de determinar el comportamiento termorregulador de
los Individuos activos. Por otra parte, el momento en que las tasas
esperadas de enfriamiento y calentamiento se igualan, deberfa coincidir
con un uso al azar de las manchas ai sol y a la sombra (Grant y Dunham
1988, Carrascal y Diaz 1989), séio bajo los supuestos de que las

temperatufas corporales se encuentren dentro del rango prefer"ido {Huey ¥y
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Stevenson 1979), vy de que los animales cambien frecuentemente de
posicién desplazdndose por el mosaico de manchas sol-sombra. Si bien el
primer supuesto, aunque razonable, queda sin corroborar, el segundo -
periodos de exposicién al sol cortos y frecuentes - constituye tal vez el
resuitado mds claro de este estudio. Una consecuencia de potencial interés
que se deriva de este razonamiento es gue el movimiento al azar de un
reptil heliotermo respecto a las posiclones de sol y sombra no tiene
porqué implicar de modo necesario ausencia de termorregulacién (ver no
-obstante Huey et a&al. 1977), puesto que.el movimiento puede todavia
resultar necesario para mantener las temperaturas corporales dentro del
rango oOptimo. Por tanto, cabria atribulr la relacién Inversa en.tre
complejidad del comportamiento y latitud apuntada por Avery (1976 y
1979) para los lacértidos europeos, a que la termorregulacién por
heliotermia podria no sélo favorecer i{a diversificacién del comportamiento
(en el sentido de dejar mas tlempo disponible para otras actividades), sino

también verse mejorada por pautas de comportamiento méas dindmicas.

“ﬂ

CONCLUSIONES

1.~ Se ha estudiado e! comportamiento termorregulador de P. algirus
(Reptitia, Lacertidae) en el mosaico de manchas sol-sombra de un encinar
mediterrdneo. Se utifizaron 48 secuencias comportamentales, asocladas a
registros del ambiente térmico, para obtener datos acerca del porcentaje
de tiempo Invertido en solearse, la duracién media de los pericdos de
exposicion al sol y la tasa de soleamlento.

2.- E! porcentaje de tiempo dedicado al soleamiento disminuye

linealmente desde ol comienzo de la actividad hasta el mediodia. La
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duracién media de los soleamientos disminuye bruscamente a partir de las
Q700 h para luego estabilizarse, mientras que l!a tasa de soleamienio, que
es minima antes de las 0700 h, se hace maxima entre las 0700 h y las 0800
h para Iuegb dismiﬁulr progresivamente hasta el mediodia.

3.- Para explicar el modelo de comportamiento observado se
determinaron los efectos del ambiente térmico (temperaturas del aire y del
suelo y angulo solar) sobre las tasas de calentamiento y enfriamiento de
animates cautivos. Las ecuaciones . de regresiéon resultantés se utilizaron
para predecir las tasas de transferencla de calor de los animales
observados en el campo.

4.- ta coincidencia de las tasas predichas de enfriamiento vy
calentamiento parece desencadenar el cambio de conducta observado hacla
una mayor frecuencia de periodos de scleamiento méds cortos. Bajo estas
clrcustancias, el movimiento al azar de un reptil heliotermo respecto de los .
parches sol-sombra de su entorno, Apuede ser contemplado como una

estrategla de termorregulacion.
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TERMORREGULACION Y USO DEL BABITAT: SELECCION DE ORIENTACIONES
EN TORNO A LAS MANCHAS DE VEGETACION

INTRODUCCION

La termorregulacién comportamental efectuada por los saurios
supone cambios temporales en los patrones de microdistribucién porque las
temperaturas operativas disponibles varian espacialmente a lo largo del
tiempo'(Magnuson et al. 1979, Roughgarden et al. 1981, Tracy y Christian
1986).' Puesto que. dicha variacién se produce normalmente a escala de
microhdbltat, los animales muestran con frecuencia un wuso selectivo
diferencial de sus 4dreas de campeo, dependiente de las condiciones
térmicas (Christian et al. 1983, Porter y Tracy 1983, Waldschmidt y Tracy
1983, Grant y Dunham 1988, Adolph 1990). Como ejemplo del efecto ejercido
por el ambiente térmico sobre los patrones de uso del espacio, las
especies térrestres que practican la hallotermia deben exponerse al sol
para ca;entarse cuando sus temperaturas corporales son bajas (Cowies y
Bogert 1944). En héabitats con estructura tridimensional compleja, a estas
especiess podria convenirles seleccionar las orlentaciones adecuadas a lo
largo del perimetro de lo_s elementos (e.g. afloramientos rocosos o manchas
de vegetacion) que suministran sombra y refugio. Asi, durante las horas
axtremas del dia, las temperaturas son bajas y las sombras se alargan, de
modé que la seleccién de determinadas orjentaciones (esto es, sectores de
matorra'al en el céso de P. algirus) podria facllitar la adquisicién de
temperaturas Optimas y de elevados niveles de "eficacla (Bennett 1980),
minimizando al mismo tiempo los riesgos asociados (Husy y Siatkin 1976,

Hue); 1982). Esta sencilla estrategia comportamental podria, por tanto,
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_encontrarse muy extendida entre las especies heliotermas propilas de
ambientes térmicamente parcheados (mosaico de manchas sol-sombra).

En este Capitulo se examinan las orientaciones (sectores de!
perimetro de los arbustos) utilizadas por una poblacién de P. algirus,
especie cuya termorregulacidbn comportamental se basa en e control de la
exposiclén al  sol (barrascal y Diaz 1989, Capituioc 3). Se estudia la
distribucién primaveral de las lagartijas en torno al perimetro de los
arbusttss en distintos periodos horarics (mafiana, mediodia y tarde) y se
trata de responder a las slgulentes cuestiones: 1) gHasta qué punto es
selectiva fa distribucidn de P. a&lgirus en tornc a ias manchas de
vegetacién?; 2) La distribucién obsevada, ivaria & lo largo del dia?; sl se
cumplen los supuestos 1 ¥y 2, 3) ¢A qué factores ambientales responden los
patrones de uso del espacio?; y, 4) con_siderando que ia utllizacién de las
orientaciones apropiadas deberia resultar adaptativa para los animales,
Jejerce .algin efecto la seleccién de orientaciones sobre alglin componente
de la eficacia biolégica, como por ejempio la supervivencla diferencial de
los individuos?.

#

MATERIAL Y METODOS

El trabajo de campo se llevé a cabo en el Soto de ViAuelas (ver
Capitulo 3 para una descripcién detallada del érea de estudio), cuyo
estrato arbustivo, formado principalmente por el matorral de Quercus
rotundifolia, se estructura en manchas discretas con una cobertura media
de ca. 2/é de la superficle total. Los contornos blen definidos del matorral
de encinas facilitan la mediclén de distancias al borde de la vegetacion y
la asignacién de las observaciones de lagartijas a sectores de orientacién

en torno al perimetro de los arbustos {ver mds abajo); de hecho, todas las
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observaciones tuvieron lugar slempre en el Interior o a escasa distancia
(menos de 3 m) de las manchas de matorral.

Los muestreos se efectuaron durante 8 dias en Mayo-Junio de 1988
y durante 26 dias en Abril-Junio de 1989. Los datos se obtenian entre las
0600 y las 1800 h (hora solar), cubriendo asi todo el periodo diario de
actividad de la especie. Durante la época de estudio, los altos niveles de
actividad asociados al estado reproductor de los adultos se ven ademés
favorecidos por condiciones amblentales aun no excesivamente calurosas
(Carrascal y Diaz 1989).

Cuande se producia el primer avistamiento de un Individuo
cualquiera, se registraban los siguientes datos:

- Hora del dia, clasifichndose las observaciones como
correspondientes a ta mafana (0600-1000 h), mediodia (1000-1400 h) o
tarde (1600-1800 h). _

- sTemperatura del aire (¢ 0.1 °C) 15 cm por encima del lugar
ocupado por el animal, medida con un termémetro electrénico digital cuyo
sensor se situaba siempre a la sombra.

-/Estado de exposicién al sol: clasiflcado como pleno sol, sol-sombra
(sol filtrado por la vegetacién), sombra o nublado (aunque todos los
muestreos se efectuaron en dias predominantemente soleados, hubo también
algunos intervalos nubosos, especiaimente por la tarde).

- Distancia (+ 5 cm) a ia mancha de matorral mds proéxima, tanto
negativ'a (animales dentro del matorral) como positiva (animales en terreno
despejado).

- Orientacién respecto al centro de la mancha de vegetacion:
clasificada como N, NE, E, SE, S, SO, O o NO, utilizando una brujula de

bolsilio. Se exciuyeron las observaciones de lagartijas demasiado préximas
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al centro del matorral como para poder ser clasificadas en aigunc de los
sectores de orientacién Indicados (15 de 367 observaciones).

Ademds, se capturaron 119 ejemplares a diferentes horas del dia y
se determind su témperatura corporal (+ 0.1 °C) inmediatamente después
de la captura con un termdometro cioacal de lectura rapida.

La mayoria de las observaciones realizadas en 1989 fueron de
individuos marcados (mediante amputacién de falanges y con manchas de
pintura en el dorso), y se efectuaron en la parcela de 0.8 ha utilizada
para el estudio de las é4reas de campeo, patrones de espaciamiento y
aspectos relacionados con la reproduccién {Capituio 5). Para aquelios
individuos con al menos cuatro avistamientos, se calculé el porcentaje de
observaciones en orientaciones situadas en la direccién del sol (E, SE ¥y §
por la mafiana; SE, S ¥y SO al mediodia; ¥y S, 8O y O por |la tarde). En la
primavera de 1990, se capturaron de nuevo todos los adultos encontrados
en la parcela, de modo que pudieran ciasificarse los residentes de 1983
como reavistados en 1990 (N = 11) o como desaparecidos en 1990 (N = 21).
Aungue es evidente que al menos algunos de los animales desaparecidos
podr:’an/ser subordinados que se hubieran visto forzados a emigrar {(en
cuyo caso cabria tamblén esperar que se hubieran visto relegados a
ocupar situaciones .margfnales en 1989), los movimientos dispersivos de los
lacértidos afectan sobre todo a las edades méds tempranas (juveniles;
Bauwens y Thoen 1981a; ver ademds la discusién del Capitulo 5); en
cualquier caso, esta ambigliedad tenderia a produclr una infravaloracién
de la supervivencia que haria aumentar la probabilidad de cometer errores
estadisticos de tipo 1I. De este modo, los censos de 1990 permiten una
aproxlmacién conservadora al potencial efecto de la seleccion de

orientaclones sobre la fitness de P. algirus.
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Variacion horaria de las temperaturas
cloacal y del aire
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Figura 4.1.- Variacién a lo largo del dia de las temperaturas corporales
(Tb) y del aire (Ta). Para cada Intervalo horario se representan la media,
el intervalo de confianza al 95 ¥ y el tamafio de muestra.

RESULTADOS

Las temperaturas corporales registradas muestran una notabie
canstancia a lo largo del periodo diario de actividad (ANOVA con los datos
de la Flg. 4.1, agrupando las dos primeras horas: Fg {gg = 1.45, P>0.15);
todas las medias correspondientes a intervalos de una hora comprendidos
entre -las 0600 y las 1700 h caen dentro del rango 30-33 °C., Las
temperaturas del aire en las inmediaciones de los lugares ocupados por P.
algirus exhiben una variaclén mucho mayor (ANOVA con los datos de la
Fig. 4.1: Fq4 340 = 4.17, P<0.001), aumentando poco después de la salida

del sol para luego estabilizarse a partir de aproximadamente las 1100 h,
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Por otra parte, las temperaturas corporales resultan sustancialmente més
elevadas que las del aire (ver intervalos de confianza en la Fig. 4.1),
mostrando que las lagartijas deben ‘recurrir a la radiacién solar para
elevar su temperatura hasta el rango de valores 6ptimos para el desrrotio
de sus actividades y procesos fisioldégcos. En consecuencia, no es de
extranar que, a pesar de producirse cambios en el estado de exposiciéon al
sol a lo iargo del dia (Tabla 4.1: X*4 = 17.8, P<0.002), observéndose por la
mafana las mayores frecuencias de soleamiento, los anlméles seleccionen
positivamente las dreas expuestas al sol en fos tres periodos considerados
(frecuencia de exposicion al sol superior en todo caso a la disponibilidad

de suelo despejado, aproximadamente Igual a 1/3 de la superficie total).

TasLa 4.1.- Porcentaje de animales en distintos estados de exposicion ai sol
(a pleno sol (SOL), en situaciones de sol filtrado por la vegetacién (SSB) o
a ta sombra (SB)) por la mafiana, al mediodia y por la tarde. N = tamafio
muestral para cada periodo horario; se han excluido las observaciones
efectuadas bajo condiciones de cieio cubierto (2, 10 ¥ 20 por la mafana, al
mediodia y por la tarde respectivamente).

]

PERIODO intervalo horario % SOL % SSB % SB N
MARANA 0600-1000 h 1.3  25.8  12.9 124
MEDIODIA 1000-1400 h 49.1 29.8 . 21.1 114
TARDE 1400-1800 h 41.5 22.0 36.6 - 82

Sélo 21 de 367 observaciones (el 5.7%) correspondieron a animales
inicialmente avistados sobre el foilaje, y de éstos Unicamente 4 (1.1%)
habfan trepado a alturas supericres a 0.5 m. Los hébitos bédsicamente

terrestres de P. algirus bhacen por tanto aconsejable seleccionar las
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Ficura 4.2.- Distribuclén de frecuenclas de las observaclones de P. algirus
en sectores angulares alrededor del matorral en cada periodo horario
(mafiana, medlodia y tarde): orientacién respecto al centro de la mancha
de vegetaclén, clasificada como N, NE, E, SE, S, SO, O 0 NO, utilizando una
brdjula de bolsillo.
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orientaciones que permitan practicﬁr ta heliotermia a escasa distancia de la
seguridad del matorral; esto es debido a que la proporcién de superficie
soleada disminuye con la altura del arbusto en los sectores -angulares no
orientados I;acia el sol. Sl P. algirus se distribuyera en torno al perimetro
de los arbustos atendiendo a las oportunidades de exponerse al sol, cabria
por tanto esperar patrones bien definidos de variacién temporal en lﬁ
seleccion de orientaciones.

La distribucién de los animales observados en torno al perimstro de
las manchas de vegetacién (Fig. 4.2) difiere significativamente en los tres
periodos considerados (X*q4 = 37.9, P<0.001). Los sectores orientados al
sur son los preferentemente utilizados a lo iargo de todo el dia, mientras
gue al menos algunas de las orientaciones con componente norte son
sistematicamente rechazadas. La utilizacion de tlos sectbres orientados al
este y al sureste disminuye a medida gue transcurre el dia, en tanto que
aumenta- el uso de los sectores orlentadbs al suroeste y al oeste. En los
tres periodos considerados (Fig. 4.2), la distribucléon observada difiere
significativamente de la que cabria esperar por azar (12,5% de Ilas
lagartlj;s en cada sector angular de ios arbustos; X?7 = 60.9, X*7 = 62.3 y
X?7 = 47.0 por la mafiana, al mediodia y por la tarde respectivamente;
P<0.001 en todos fos casos). E! nivel de significacién de las diferencias en
la utiiizacion de sectores particulares (selieccién positiva o negativa de
determinadas orientaciones), se analizé mediante tablas de contingencia en
las que se comparaba ta frecuencia de uso observada en el campo con los
niveles esperados por azar (12.5% de las observaciones en un sector dado
vs 87.5% en los restantes sectores angulares). Por J|a mafiana, se
selecclonan positivamente las orlentaciones SE y § (X*y con correccién de

continuidad de Yates = 6.72, P<0.01) y se rechazan las orientaciones O
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(X*y = 4.99, P<0.05) ¥y NO (X*{ = 6.35, P < 0.05); al mediodia, se selecciona
el 8 (X?y = 12.82, P<0.001) y se rechaza el NO (Xﬂ = 6.14, P<0.05); por la
tarde, se selecciona el § ()3 = 7.81, P<0.01) y se rechaza-el NE (X3 =

6.95, P<0.01).

TaeLa 4.2.- Distancia (en cm) a la mancha de vegetacién méds préxima (media
* 1 ES), segun periodos horarios y estados de exposicién al sol (EES:
abreviaturas como en la Tabia 4.1).

PERIODO media * 1 SE N

0600-1000 h 14.5 * 4.4 126
1000~-1400 h . 3.9 * 5.7 124
1400~-1800 h 1.7 £ 4.1 102
EES media * 1 SE N

SOL 25.7 * 4.2 166
SSB -5.2 + 4.9 84
5B -11.0 £ 5.5 70

Vd

La distancia al matorral méds préximo es mayor para los animales a
pleno sol que para las otras dos categorias (sol-sombra y a la sombra) de
exposicign al sol (Tabla 4.2, test de Kruskal-Wallis: H = 40.0, P<0.001), ya
que la probabllidad de que un punto cuaiquiera quede ensombrecido por
ta vegetacidn disminuye con la distancia al matorral. Puestco que la
frecuencia de exposlcién al sol es mayor por la mafana (Tabla 4.1), no es
de extrafiar que la distancia observada para los puntos de primer
avistamiento varie con el periodo horario, siendo méxima por la mafiana
(Tabla 4.2: H = 7.2, P = 0.027). Sin embargo, es precisamente por la
mafiana cuando la seleccién de orientaciones desempefia mds claramente un

efecto compensador respecto a la distancia recorrida desde el borde del
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Ficura 4.3.- Relacion entre la distribucién observada entre las 0600 y las
1000 'h en torno a las manchas de vegetacion (numero de animales
expuestos al sol en cada sector de orientacién) y la distancia media al
borde de la mancha de matorral mas préxima.

matorral por las lagartijas expuestas &l sol (Fig. 4.3). Asf, se ha
encontr?/do una relacién potenclal (iog-log) negativa entre el numero de
animales expuestos al sol en cada sector de orientacién y la media de las
distancias positivas al borde de la vegetacién: r = -0.839, N = 7 por no
disponerse de datos para el NO (un solo animal al sol en el interior de la
vegetacién), P = 0.018. El mismo andlisis efectuado a mediodia y por la
tarde no arrojé resultados slgnlficativbs (P > 0.15 en ambos casos).

La temperatura del aire en las inmediaciones de los sitios ocupados
~por P. algirus (Tabla 4.3) difiere significativamente entre las distintas
orientaciones por la mafana (F 7 11g = 2.14, P<0.05), pero no a partir de

las 1000 h (P>0.1 tanto al mediodia como por la tarde). Por la mafana,
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TasLa 4.3.- Frecuencia de soleamiento (Fg: nimero de lagartijas a pleno sol
dividido por el numero total de animales, excluyendo las observaciones
efectuadas bajo condiciones de cielo cubierto), temperatura media del aire
en los lugares ocupados por P. algirus (Ta), y hora media de las
observaciones (HMO) para cada sector de orientacién en “cada periodo
horario.

0600-1000 h 1000~1400 h 1400-1800 h
sector Fs Ta HMO Fs Ta HMO Fs Ta HMO
N 50 23.4 0913 43 25.6 1102 33 25.0 1620
NE 75 24.1 0846 56 23.4 1131 160 28,9 18617
E 79 22.1 0835 61 26.1 1101 0 24.2 15622
SE 62 22.6 08562 50 23.6 1119 18 23.2 1515
s 76 21.3 0837 49 24.4 1143 20 24.7 1529
ole) 30 23.0 0921 40 24.3 1146 67 23.6 1536
o 40 23.5 0922 38 26.9 1204 69 25.7 1521
NO 25 26.8 0849 50 22.0 1226 57 24.3 1525

existe una asociacién positiva entre la frecuencla de uso de los distintos
sectores (Fig. 4.2) y el porcentaje de animales a pleno sol (frecuencia de
soleamiento) en cada uno de eilos (Tabla 4.3: rg de Spearman = 0.79, n =
8, P<0.05). Por tanto, ias orientaciones predominantemente utilizadas
acogen a mayor numero de Individuos termorregulando activamente por
exposiclén a la radiaclén solar (ver Capituto 3). Se ha encontrado también
una asociacién negativa entre las temperaturas medias del aire y la
seleéclén de orientaciones ("s = -0.81, n = 8, P<0.05). Es decir, el namero
de an'ima}es {y la frecuencla de soleamiento) aumentan & medida que
disminuye la temperatura del entorno. A su vez, esta ultima asociacion
refleja probablemente el hecho de que los animales observados en los
sectores predominantemente utitizados (E, SE, y S) eran avistados méas

tempranamente, en promedio (X = 0842 h, n = 86), que los avistados en los
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Fioura 4.4.- Porcentaje
de observaciones en
orientaciones situadas

- oo
100 en la direccién del

sol (E, SE y S por la
mafiana; SE, $ y SO
al medicdia; v S, SO
y O por la tarde)
para los residentes
de 1989 con al menos
cuatro avistamientos
reavistados (N = 11) o
desaparecidos (N =

. 21) en 1990. Se
representan también
Fe) la media y el error

(o o) estdndar.
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SUPERVIVIENTES DESAPARECIDOS
SITUACION EN 1990
restantes sectores con frecuencias de uso més bajas (X = 0906 h, n = 40;
test de Mann-Whitney: Z = 2,38, P<0.02). Ninguna de estas asociaciones se
mantiene al mediodia o por la tarde, con temperaturas mis .homogéneas en
torno al perimetro de los arbustos, -
Finalmente, hay que resaltar que los Individuos residentes durante
1989 en la parcela de marcaje que fueron reavistados al comienzo de la
primavera de 1990 (Fig. 4.4), hicleron uso de los sectores orientados en ia
direccién del sol (E, SE y S por la mafiana; SE, S y SO al mediodia; y S,

SO y O por la tarde) con mayor frecuencia (X = 74 % de las observaciones,
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n = 11) que los desaparecidos al comienzo de la siguiente estacién de

actividad (X = 55 % de las observaciones, n = 21; test de Mann-Whitney: Z

= 2.29, P = 0.02}. -
DISCUSION

Las lagartijas observadas a lo largo de este estudio muestran una
distribgcién selectiva alrededor de las manchas de vegetacién (esto es,
distinta de la que cabria esperar por azar) que varia de modo predecible
a medida que transcurre el periodo diario de actividad (Fig. 4.2). La
termorregulacién comportamental parece constituir el mec;anismo ultimo
responsable de esta seleccion de sectores angulares en torno al matérral.
Crawford et al. (1983) encuentran que las temperaturas que aicanzan por
la maRana las tortugas dulceacuicolas que estudian son unos 14 °C
superiores en la rlbera SW de! estanque, expuesta al sol, que en ia ribera
NE, situada a la sombra del arbolado riberefio. En nuestro caso, la
absorclé'ﬁ‘ directa de radiacion solar desempefia también un ‘papel decisivo
(Carrascal y Diaz 1989): la diferencia entre las temperaturas corporal y
del aire resulta méaxima poco desplues de la salida del sol {(Fig. 4.1), y esto
a pesar/de que es precisamente por la mafiana cuando predominan méas
acusadamente las observaciones de animales (y por tanto las
determinaciones de Ta) en localizaciones a pleno sol (Tabla 4.1).

Las éreas de suelo expuestas al sol, sin embargo, se encuentran
disponlbles en e! 4drea de estudio a lo largo de todo el perimetro de los
arbustos, en contraste con la limitada disponibilidad de zonas soleadas
descrita por Auth {1975}, Crawford et al. (1983) y Schwarzkopf y Brooks
(1985), en trabajos sobre heliotermia en emididos norteamericanos que
muestran un uso seilectivo de las orilias en base a la disponibilidad de

zonas soleadas. En nuestro caso la principal diferencia entre sectores
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angulares viene determinada no tanto por la presencia/ausencia de
parches de sueio al sol, como por la accesibllidad de! dichos par&hes, es
decir, por la distinta longitud de las sombras proyectadas por los
arbustos en las diversas orientaclones. De hecho, las fagartijas seleccionan
las orientaciones que permiten minimizar ia dlstar;cia entre el borde de la
vegetacién arbustiva y el parche soleado méds préximo; aunque la
correlacion entre numero de animales al sol y distancia al matorral es
significativa uUnicamente por la mafiana (Fig. 4.3), la seleccién de
orientaciones reflejada en la Figura 4.2 rastrea claramente la intensidad
del efecto sombra en todos los periodos horarios, Por otra parte, ¥
aunque los datos disponibles no refiejen diferencias en los valores de Tc
{probablemente por hacer referencia a animaies ya <calentados), es
precisamente por la mafiana cuando cabe esperar que las temperaturas
corporales sean m4s bajas (Capitulo 3) y la capacld.ad de escape més
limitada.: 'En cualquier caso, resulta clailro que las especies heliotermas
deben exponerse a la radiacién solar cuando su temperatura corporal es
baja, con el objeto de calentarse hasta alcanzar niveles Optimos de
actuacié‘rlm (Bennett 1980, Avery 1984, Planka 1986, Carrascal y Diaz 1989).
En estas circunstancias - es decir, con temperaturas corporales
subéptimas 4, I§ velocidad y resistencia locomotoras se encuantran
disminuidas (Bennett 1980, w§ldschmldt y Tracy 1983, Huey y Bennett
1987, Van Damme' et al. 198%) y la vulnerabilidad a la predacién resulta
Incrementada (Christian y Tracy 1981). Como ya se ha comentado en otro
lugar (Capitulo 3), el drea de estudio alberga numerosas especies de
potenciales depredadores para P. algirus; en especial Maipolon
monspessulanus, que se alimenta frecuentemente de lagartijas (Valverde

1967), Buteo buteo y Lanius senator, fueron observados comunmente
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durante los muestreos. En consecuencia, resuita razonable suponer que
permanecer cerca de I|os arbustos debe constituir una Importante
estrategia antipredatoria en el caso de P. al/girus. Una ventaja adicional
puede ser“ tamblén reducir la probabilidad de que se produzcan
desplazamientos por competidores de la misma especle; la mayor parte de
las agresiones intraespecificas observadas se produleron en las é4reas
despejadas entre manchas contiguas de vegetacion.

En sintesls, la distribucién intrahébitat de P. a/g/rus refleja la
importancia que tiene la exposicion al sof para la termoreguiacion
efectuﬁda por la especie durante la primavera. Los resultados més claros
se obtienen por la mafana, cuando las sombras son alargadas y las
temperaturas ambientales bajas (Fig. 4.1), Incrementando asi las
dificultades con gue se encuentrah las fagartijas en el momento criticio .
del comienzo de fa actividad diaria (Planka 1986). De hecho, los animales
seleccionan las orientaciones en que e'xponerse al sol resuita no sdlo
menos arriesgado (debido a la situacién del sol y distribucién asociada de
la longitud de las sombras; Fig. 4.3), sino también m4ds convenients, puesto
que Ias/ temperaturas son méas bajas en Jlos sectores del matorral mas
utilizados, en los cuales es también mayor el porcentaje de animales en
heliotermia. E! descenso relativo de las temperauras puede a su vez
atribuirse a ia hora de observacion, en promedio més temprana, de los
animales avistados en los sectores de los arbustos-: situados en la direccion
del sol.

Aunque es probable que la minimizacién del riesgo de depredacién
alcance su mayor efecto en las primeras horas del dia, los mismos
argumentos pueden generalizarse a las distribuciones observadas al

mediodfa y por la tarde. A lo largo de todo el periodo dlario de actividad,
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los microhédbitas ©6ptimos para la termorregulacién deberian ofrecer
sltuaciones térmicamente contrastadas (al sol, a la sombra e Intermedias)
fadclimente accesibles (Adolph 1990},‘de modo que la termorregulacion
pudiera llevarse a cabo con poco riesgo (Huey and Siatkin 1976, Huey
1982). Tales requisitos los reunen los sectores angulares del matorral
orientados en ta direccién del sol en cada periodo horario, que son de
hecho los sectores positivamente seleccionados por P. algirus. Esta
situacién facilitaria el desarrollo de pautas comportamentales {(Capituloc 3)
que permitirian mantener condiciones casi “homeotérmicas” en el rango
éptimo de temperaturas, (Christian et al. 1983) con lo que aumentarian la
velocidad de carrera y la resistencia (Bennett 1980) durante las
actividades de busqueda de alimento (Avery et al. 1982), cortejo, hulda o
control del drea de campeo. Las diferencias observadas entre los dos
grupos de Individuos marcados de la Fig. 4.4 apuntan en esta direccion.
Asi, los animales reavistados en 19380 se,aistrlbuyen de modo més selectivo
en torno a los arbustos que sus conespecificos desaparecidos. Esto
sugiere que la seleccién. de orientaciones, condicionada en forma compleja
por Ia/situaciOn del sol cambiante a lo largo del dia y por Ilas
temperaturas amblentales disponibles, influye sobre la eficacia biolégica de

P. algirus a través de procesos relacionados con la termorregulacléon.

CONCLUSIONES

1.~ Se ha estudiado la distribucién de P. algirus en torno al
perimetro de las manchas de vegetaclén de un encinar. Las observaciones
se clasificaron de acuerdo con la orientaclén angular de los sectores de

los arbustos utilizados por las lagartijas (N, NE, E, SE, S, SO, C o NO).
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2.- La distribucién en torno al matorral resultd ser fuertemente
selectiva y variar con el periodo horario, de modo que los sectores
positivamente seleccionados son slemﬁre los sltuados en la -direccién del
sol.

3.- La selecclén de orlentaclones‘entre las 0600 y las 1000 h se
relaciona inversamente con la distancia al borde de la vegetacion. Ademds,
los sectores més utilizados por ta mafana se caracterizan por presentar
temperaturas medias mds bajas, horas de avistamiento més tempranas y
porcentajes méas altos de Individuos expuesfos al sol.

4.- La distribucion observada parece responder a la seleccidon de
orientaciones que permitan practicar la heliotermia a corta distancia de la
seguridad del matorral, minimizando asi el rieégo de depredaciéon y
favoreciendo el mantenimiento sostenido de temperaturas 6ptimas.

5.- A juzgar por la distribucién méds selectiva de los animales que
sobrevivieron toda una estaclén completa, en comparacién con los muertos
o emigrados, la seleccldén de orientaciones influye, a través de procesos
relacionados con la termorregulacion, sobre la eficacia blol6gica de P.

alglrus./

83



Capitulo 5

ASPECTOS RELACIONADOS CON LA
REPRODUCCION: PATRONES DE ESPACIAMIENTO
Y ACTIVIDAD. RELACIONES CON LA SUPERVIVENCIA



ASPECTOS RELACIONADOS CON LA REPRODUCCION: PATRONES DE
ESPACIAMIENTO Y ACTIVIDAD, RELACIONES CON LA SUPERVIVENCIA.

INTRODUCCION

Los saurios constituyen organismos i{déneos para estudios de
seguimiento Iindividual porque pueden ser fécilmente capturados vy
marcados con sistemas que hacen poslble_una rapida identificacién
individual, alcanzan densidades de poblacion elevadas y presentan una
capacidad de dispersién restringida (Fox 1978). Por este motivo, han sido
utilizados en estudios ya cidsicos sobre demografia (e.g. Tinkle 1967a,b,
Turner et al. 1970), territorialidad, sistemas de apareamientc y seleccidn
sexual (revisiones en Stamps 1977a y 1983b). Sin embargo, no todas las
familias han sido objeto de la misma atencién por parte de los
tnvestigadores. Asi, mientras que existe una abundante bibliografia sobre-
el comp;ortamlento social de iguanidos y agamidos, cuyos machos son en
general territoriales y poligamos (Harris 1964, Stamps 1977a y 1983b, Ruby
1984, M’Closkey ef al. 1987a,b y 1990a), es poco lo que se sabe en el caso
de los lacértidos. Stamps (1977a) argumenta que la estrategla de caza
basada en el rastreo, el tamafio relativamente grande de las #dreas de
campeo ¥y la impenetrabitidad visual de los hébitats ocupados por la
mayoria de las especies, dificultan la manifestacién de fenémem;s de
territo;'ialidad en sentido estricto. De hecho, los casos en que se han
encontrado indiclos de defensa activa del &rea de campeo corrasponden a
especies saxicolas, con densidades de poblacién elevadas, y/o en medios
caracterizados por presentar buena visibilidad (e.g. Podarcis muralis, Boag

1973, o Lacerta monticola, Pérez~Mellado et al. 1988).
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sin embargo; la ausencia de territorialidad no excluye el
mantenimiento de diferencias interindividuales en el éxito reproductivo de
los machos. Asi, aunque no¢ tenga lugér defensa del drea de -campeo, uncs
pocos machos pueden ostentar la exclusiva del continuo seguimiento de las
hembras receptivas (Carpenter 1977). Otra posibilidad (Stamps 1983b) es
aumentar el area de campeo para tratar de abarcar el mayor numero
posible, de hembras (Barbault 1984, Fitch y Von Achen 1977); aunque ios
beneficios de tal expansién quedarian limitados por ta _ausenc:la de
territorialidad, también disminuirian los costes asociados a la defensa del
territorioc (Stamps 1983b). En cualquier caso, podria mantenerse la
competencia entre ios machos por el acceso a ias hembras, de forma que
ciertos rasgos morfolégicos y/o del comportamlento podrian atribuirse a la
selecciéon sexual (Emlen y Oring 1977).

En este sentido, los machos de varias especies de lacértidos, entre
ellas P. algirus (Mellado y Martinez 1974), presentan una coloracion
caracteristica en la garganta y en los lados de la cabeza durante la época
en que la actividad sexual y el desarrollo de las génadas son méximos.
Varias é’species de agédmidos (e.g. Agama agama, Harris 1964, Madsen Yy
Loman 1987) y por lo menos una de iguédnldos (Urosaurus ornatus, Zucker
1983) exhiben colores brillantes y I|4dbiles cuyo méximo desarrolio
caracteriza a los machos dominantes; en estas especies, la coloraciéon de
celo facilita ta coexistencia de {os machos vy el establecimiento de
jerarquias de dominancia (Stamps 1977a). Aunque no se dispone de
informacién al respecto, cabe suponer que la ooioraclén no 1abll de los
lacértidos podria desempefiar funclones slimilares.

En este contexto, los objetivos concretos que se persiguen en este

Capituio son los slguientes:

85



Patrones de espaciamiento y actividad

- descripcién de los patrones de espaciamiento (disposiciéon’ de las
dreas de campeo) en una poblacién de P. algirus.

- diferencias sexuales en .-el comportamiento (actlvidad) vy
dlstrlbucién.(areas de campeo y solapamientos).

- probabllidad de acceso a las hembras y apareamiento por parte de
los machos (observaclones en cortejo, nimero de hembras solapadas);
diferencias entre dos categorias de machos (ACY y AC™) definidas
atendiendo al desarrollo de la coloracidon sexual.

- supervivencia Indlvidual y variables asociadas (e.g. tamafio
corporai, actividad) en cada uno de los sexos.

~ estabilidad temporal de los patrones encontrados: diferencias

interanuailes.

TasLa 5.1.~ Caracterizac!én de la parcela de muestreo en base al método de
estima de coberturas descrito en el Capitulo 2; en cada una de ias 324
celdillas se muestrearon 10 puntos al azar. Para cada una de las
coberturas (en porcentajes) se dan la media y la desviaclén tipica (N =
324),

Cobertura de hojarasca 64.9 + 24.8
Id. de vegetaciétn a 0 cm de altura 25.6 * 26.5
Id. de vegetacién a 10 cm de altura 31.2 ¢+ 20.3
Id. de vegetacion a 20 cm de altura 38.0 * 21.1
Id. -de vegetacién a 30 cm de altura 34.5 * 19.1
Id. de vegetacion a 50 cm de altura 30.4 + 20.0
id. dé encihas (arbolado) 17.8 * 21.4
Id. de encinas (arbustos) B4.5 * 26.5
I1d. de jaras 4.1 + 11.2
Id. de Halimium 6.9 * 11.0
Id. de Thymus/Lavandula 5.4 # 8.5
Id. de herbaceas 40.6 * 28,7
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MATERIAL Y METODOS

Patrones de espaciamiento y actividad.,- Los muestreos se llevaron a
cabo en el Monte de Vifiuelas (ver Capitulo 3 para una descripcién
detallada del drea de estudio). La parcela de estudio (90x90 m2?) se
extiende entre dos vaguadas paralelas que discurren en direccién E-O,
con la mayor parte de su superficle en la ladera de orientaclén S (solana).
En la Tabla 5.1 se ofrece una descripcion de la parcela de muestrec
basada en las coberturas de hojarasca, herbédceas, vegetacién a distintas
alturas sobre el suelo, arboles y arbustos de Quercus rotundifolia, jaras
(manchas dispersas en la solana), Halimium viscosum (predominante en las
laderas de orientacién N), caméfitos (tomillo y cantueso) y herbédceas
(predominio del pastizal en el fondo de las vaguadas). Las observaciones
se llevaron a cabo con una frecuencia media de 2-3 visitas por semana,
entre el 19 de Abril y el 29 de Junio de 1989 (20 dias de muestreo) y
entre el 3 de Mayo y el 27 de Junio de 1990 (18 dias de muestreo), es
decir, durante la época reproductora y antes de producirse la retraccién
de los testiculos de los machos y ia caida de los niveles de testosterona
(M. J. f;elgado com. pers.). Entre Julio y Octubre de 1989 se realizaron
visitas ocasionales a la parcela para continuar el seguimiento de la
poblaclén marcada (ver més abajo).

Antes del comienzo de las observaciones se procedié a instalar en la
parcela una malla de estacas a intervalos de 5 m con objeto de posibliitar
la localizacién de las observaciones; dentro de cada celdilla de 5 x 5 m se
clasificaron los avistamientos segin el vértice mds préximo (NE, NO, SE o
S0), o que determina una precisién final de £ 2.5 m a lo largo de cada
tado de la parcela para la delimitacién de tas dreas de campeo (malla Qe 4

X 324 = 1296 posibles . localizaclones en 0.81 ha).
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El seguimiento de la poblacién de P. algirus asentada en la parcela
se llevé a cabo mediante técnicas convencionales de marcaje-recaptura.
Cada vez que se encontraba un animal no marcado, se procedia a
capturario con taze. Los Individuos capturados eran medidos (LCC),
pesados, doblemente marcados (marca permanente mediante amputacién de
falanges y marca temporal con manchas de pintura en el dorso), sexados
(atendiendo al tamafio, forma y disposicion de los poros femorales) y, en el
caso de los machos, clasificados en dos grupos (ACY, con coloracién de
celo acusada, y AC~, con coloracién de celo inapreciable o incipiente)
segln la extensién de la mancha rojizo-anaranjada de la garganta y lados
de la cabeza (Mellado y Martinez 1974). Asi, se consideraron AC‘ aquellos
machos en los cuales la coloracién sexual se extendia por los lados y
regién ventral de la cabeza afectando integramente a las placas del
menton, mientras que se clasificaron como AC™ Jos machos con mancha
sexual al.isente, restringida a tas escamﬁs labiales o, en todo c¢aso, a |la
parte superior de tas placas del mentér;, sin alcanzar nunca la linea media
ventral de (a cabeza. Estas dlferenclas de locallzacién y extension suelen
ademas éoincidlr con tonos més pélidos en el caso de los machos AC™. Una
vez registrados todos estos datos y anotada su localizaclén en la parcela,
los animales eran liberados en el lugar de captura.

Como medida inversa aproximada de la actividad de los Individuos se
utiliz6 el numero medio de dias de muestreo entre observaciones
consecutivas (MDOC; Fox 1978). Es decir: a dos individuos con iguales
fechas de primer y Gltimo avistamiento, separadas entre s_f por n visitas a
la parcela, podrian corresponderles valores extremos de MDOC de 0 (n
avistamientos en n dias distintos: médxima actividad) y n (ningun dia con

avistamientos entre las dos fechas primera y Gltima: actividad minima).
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Este indice se correlaciona negativamente con el ntmero de dias con
avistamientos (r = -0.443, n = 42, P < 0.005). Sin embargo, se ha preferido
no utilizar esta estima aparentemente.m&s dlrécta, para no -subestimar la
actividad de los individuos con avistamientos frecuentes pero restringidos
a periodos de tiempo cortos (intensa actividad concentrada en unos pocos
dias).

Para el andllsis de los patrones de espaciamientc (dreas de .campeo,
solapamientos) y actividad se utlilzaron Unicamente los individuos con 4 ©
més avistamientos (5 machos ACT, 10 machos AC™ y 8 hembras en 1989; 5
machos ACY, 6 machos AC™ y 7 hembras en 1990).

Aungue sélo se observaron tres codpulas (una en 1989 y dos en
1990), las observaciones de machos marcados cortefando a hembras se
reallzaron con una frecuencia algo mayor (19 observaciones de animales
con al menos cuatro avistamientos en cada uno de los afios). Sobre la base
de estas lobservaclones, resulta posible c;btener una estima indirecta de ia
probabilidad de apareamiento oorresponaiente a cada Iindlviduo, ya que las
hembras de los lagartos suelen requerir prolongados cortejos antes de
permitir/a los machos el acceso a la cSpula (Stamps 1983b).

La estima de las &areas de campeo se realizé mediante el algoritmo
del minimo poligono convexo del programa MCPAAL. Este método, sencillo y
sin requisitos especiales respecto al tipo de distribuciébn de las
observaclones (John Anderson 1982), presenta sin embargo dos
Inconvenientes: es sensible al tamaro de muestra, con estlmas crecientes a
medida que aumenta el numero de observaciones (Jennrich y Tut_’ner 1969),
y asume una forma convexa para el drea de campeo, Esta ultima limitacién
puede no ser importante en hédbitats relativamente homogéneos (como es el

caso de la parcefa utlilzada en este estudic), ¥y, en cualquier caso,
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prbduciria sobreestimas de los valores reales que, a efectos oomparativ_os,
afectarian de Igual modo a todos los segmentos poblacionales considerados
(Stamps 1983b). Por lo que oonclerne'a la: variaciéon de las éstimas con el
tamafio de muestra, resulta dificil discernir hasta qué punto el aumento de
las estimas es atribuible a sesgos metodoldgicos; el incremento paralelo de
las dreas reales y de la actividad de sus ocupantes tiene sentido
biolégico, y ambos pardmetros pueden resultar inseparables (Ruibal 1983),
En este sentido, y tras haber comprobado que el tamafio de las dreas
obtenidas se correlaciona posltivamente con el numero de observaciones
utilizadas para la estima (4rea = -50.9 + 40.45-nQ de puntos; r = 0.63, N =
42, P < 0.001), se repitieron las comparaciones empleando los residuos del
modelo de regresién lineal, para tratar de esclarecer si las diferencias
encontradas son atribuibles a diferencias en los niveles de actividad.
Mediante un procedimiento similar se compard la corpulencia {(un indice de -
la condié'i'c'fm fisica en el caso de ios dos tipos de machos) de los distintos
segmentos poblaclonales, utilizando ‘Ios residuos de la regresién
expohenclal del peso sobre la longitud cabeza-cloaca:
g peso = e 0-71%¥0.04-LCC . - 675 p ¢ 0.001

Los solapamientos se determinaron como numerco de coincidencias
espaciaies con otros individuos atendiendo al grado de superposicién de
las dreas de campec de los animales implicados; para cualquier par de
individuos, se admite la existencia de solapamliento cuandoc al menos el 20
% del drea de campeo de alguno de los dos individuos gueda Incluida en
el area de campeo del otro.

‘Las diferenclas entre sexos y categorias de machos se analizaron

considerando la muestra total y cada uno de los afios por separado,
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utilizando el test de Mann-Whitney. Para facilitar la exposicién de los
resultados, ios estadisticos se presentan agrupados en el Apéndice 5.1.

mwwmmswat Puesfo que en la
_primavera de 1990 se capturaron todos los adultos encontrados en la
parcela, resulta posible clasificar los residentes de 1989 como reavistados
en 1990 o como desaparecidos en 1990, De este modo, los censos de 1990
permiten wuna aproximacién conservadora al estudio de los factores
asociados con la supervivencla de los distintos segmentos poblacionales
{(ver Discusién). A tal efecto, se incluyeron tamblén en el andlists las
observaciones realizadas entre Jullo y Septiembre de 1989 (época
posireproductora), con objeto de disponer de un tamafo muestral
adecuado con datos suficientes para cada individuo.

tas variables utilizadas para el andlisls de su efecto sobre la
supervivencia tras el periodo invernal fuercon:

’

- ‘el tamafio corporal (LCC).

- el numero de dias con observaéziones para aguelios Individuos con
al menos un mes de residencia en la parcela durante 1989 (al menos 30
dias ent/re el primer y ultimo avistamiento), que constituye un indice de
actividad méas adecuado que el MDOC para visitas esporddicas a la parcela
entre Julioc y Septiembre.

- la hora rﬁedla de los avistamientos para aquelios animaies con un
minimo de tres observaciones, indicativa de la tendencia que exhiben los

distintos individuos a iniclar y concentrar su actividad en determinados

segmentos horarios.
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TasLa 5.2.- Media y error éstandar para la talla (LCC, en mm) y condicién
fisica {residuos del modeio de regresion del peso sobre la LCC) de las
hembras, machos AC* y machos AC™ en 1989 y 1990. Entre paréntesis,
tamafios muestrales.

Lce - HEMBRAS MACHOS AC* MACHOS AC~
1989 71.4 + 0.58 74.5 + 1.25 70.6 + 0.74
(N = 9) (N = 5) (N = 10)
1990  73.8 % 1.37 75.6 % 1.02 71.1 % 0.86
(N =7) (N = 5) (N = 6)
RESIDUOS  HEMBRAS MACHOS AC* MACHOS AC™
1989  -0.10 % 0.04 0.07 + 0.04 0.03 + 0.02
(N = 9) (N = 5) (N = 10)
1990  -0.06 % 0.02 0.04 * 0.03 0.06 * 0.02
(N = 7) (N = 5) (N = 6)
RESULTADOS

Tamafio corporal vy corpulencid.— Los machos clasificados como act

presentan tallas mayores que los AC  (Tabla 5.2), tanto si se considera la
muestra total (P = 0.001) como en cada una de |as estaciones de actividad
por separado (1989: P < 0.05; 1990: P < 0.02); es decir, el maximo
desarrolio de la coloracidén sexual lo aicanzan los machos més grandes. No
existen, sin embargo, diferencias aparentes en la condiclén fisica
(corpuienclia) de tas dos categorias de machos, ya que los residuos
obtenidos al regresionar el peso sobre la LCC no difieren entre si (Tabla
5.2) ni al considerar ta muestra total ni eh cada una de las estaciones por
separado (P > 0.5 en todos los casos). Tampoco se detectaron diferencias
interanuales en la condicién fislca de ia poblacién para ningunoc de tos dos

sexos o categorias de machos (P > 0.3 en todos los casos). Los machos

presentan residuos mayores que las hembras considerando la muestra total
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MACHOS AC

FIGURA b5.1.- Areas de campeo correspondientes a los anlmales marcados
con, al mencs, cuatro avistamientos en 1988,

y en cada una de las estaciones por separado (P < 0.002 en todos los
casos), como cabria esperar de su constitucidn fisica mds robusta. No se
ha encontrado, sin embargo, dimorfismo sexual respecto al tamafio (LCC: P
> 0.95), aunque los machos Act tienden a ser algo mayores que las

hembras (P < 0.05).
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FIGURA 5.2.- Areas de campeo correspondientes a los animales marcados
con, al menos, cuatro avistamientos en 1980.

Areas de campeo.- Considerando la muestra total (Figs. 5.1 y 5.2),
{as dreas de campeo de los machos son mayores que las de las hembras (P
= 0.005), manteniéndose la diferencia para ambas categorias de machos

(AC+: P = 0.02; AC: P < 0.02). No obstante, este primer resuitado debe

matizarse atendiendo a las diferencias interanuales encontradas (Tabla
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5.3). Asi; en 1989, los machos act ocupanh 4dreas de campeo mayores que
los AC” (P < 0.05) y que las hembras (P = 0,008); los dominios vitales de
estas dos Gltimas categorias son, de-hecho, muy parecidos:-(P > 0.8), lo
que determina que; globalmente, no haya diferencias entre los dos sexos
(P > 0.1). En 1990, sin embargo, no se detectan diferencias significativas
entre las dos categorias de machos (P > 0.1), si bien las estimas son
mayores en el caso de los AC~ (Tabla 5.3), los cuales ocupan éreas de
campeo significativamente mayores que las de las hembras (P < 0.02); en
conjunto, los dominios vitales de ios machés soh mayores que los de las
hembras (P < 0.05). En el casc de los machos AC+, las 4reas de campeo
son mayores en 1983 que en 1990 (P < 0.02), no habiéndose detectado
variacién Interanual para los machos AC™ o para las hembras (P > 0.1 en
ambos casos). Es decir: aunque globalmente los machos ocupan éreas de
campeo mas extensas que las hembras, el efecto de la coloracion de celo
de los machds sobre los patrones de espaciamiento intraespecificos varia
de unos affos a otros. Asi, mientras que en 1989 son los machos mayores
(Ac*) los que amplian sus dreas de campeo, en 1990 parece predominar la

I
tendencia contraria.

TasLa 5.3.- Media y error éstandar para las estimas de las dreas de campeo
correspondientes a hembras, machos act y machos AC™ en 1989 y 1990.
Entre paréntesis, tamanos muestrales.

AREA(m*)  HEMBRAS MACHOS Ac* MACHOS AC™

1989 141 % 40 561 * 115 219 + 83
(N = 9) (N = 5) (N = 10)

1990 49 + 14 128 + 53 335 + 84
(N=17) (N = 5) (N = 86)
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Para comprobar hasta qué punto las diferencias encontradas son
atribuibles a diferencias en los niveles de actividad (ver Material y
Métodos), se compararon también los residuos obtenidos al regresionar las
dreas de campeo sobre el numero de localizaciones ‘dlsponlbles para cada
Individuo, Aunque globalmente los residuos son mayores para los machos
{P < 0.05), esto es debido a que los machos AC™ ocupan dreas de campeo
mayores de lo que cabria esperar considerando sus bajos niveles de
actividad (P < 0.05). En los demds casos en que se obtiénen diferencias
significativas, éstas pueden atribuirse a una mayor cantidad de
localizaciones en alguno de los segmentos poblacionales que se comparan
(P > 0.1 para los reslduos en todos los casos). Por tanto, tiene sentido
relaclonar las diferencias en el tamafio de las dreas de campeo con

diferencias Interindividuales en los niveles de actividad.

TaeLa 5.4.- Media y error éstandar del numero medio de dias de muestreo
entre observaciones consecutivas (MDOC, un ‘fndice inverso de actividad;
ver Material y Métodos) calculado para las hembras, machos Act Y machos
AC™ en 1989 y 1990. Entre paréntesis, tamafos muestrales.

/ .
MDOC(dias)  HEMBRAS MACHOS Act MACHOS AC™
1989 1.68 * 0,28 0.76 * 0.24 1.73 ¢ 0.30
. (N = 9) (N = 5) (N = 10)
1990 1.48 + 0.29 1.05 £ 0.15 1.56 £ 0.31
~ - (N =7) (N = 5) (N = &)

Actividad.- En ¢onsecuencia, se ha procedido a anallzar la actividad
como factor relaclonado con los patrones de espaciamlento en P. algirus.
En general (Tabla 5.4), los machos ACY se muestran méds activos que los

AC™ (P = 0.03) ¥y que las hembras (P = 0.025). Sin embargo, las diferenclas
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se marcan sobre todo en 1989, con tamafios de muestra escasos que
afectan a los niveles de significacién (machos AC™: P = 0.057; hembras: P =
0.109). Por otra parte, la variacion interanual en ios niveles: de actividad
no resulté " significativa para ninguno de los segmentos poblacionales
considerados (P > 0.2 en todos los casos). Parece, por tanto, que la
tendencia general a que la actividad sea méxima en el caso de los machos A
con mayor desarrollo de la coloracién sexual (Tabla 5.4), se manifiesta con

distinta intensidad segun los afios.

Tasta 5.5.- Numero de solapamientos cruzados para las dos categorias de
machos (n@ de hembras solapadas por cada macho) y numero de
solapamientos intrasexuales para ambos sexos (n2 de hembras scolapadas
por cada hembra y nQ de machos solapados por cada macho) en 1989 y
1990. Se dan la media, el error estandar y el tamafo de muestra.

1989 1990
# X SE N X - SE N
Machos ACY x hembras ;T;B—--BT;;-_ng ;TES_f-STZE_-__E
Machos AC™ x hembras 0.70 0.67 10 1.17 0.17 6
Machos/x machos 1.60 0.32 15 1.45 0.25 11
Hembras x hembras 0.22 0.15 9 0.00 0.00 7

espacie;l de las éreas mapeadas (Figs. 5.1 y 5.2) muestira que los machos
solapan entre si mucho méAs .que las hembras (Tabla 5.5; test de Mann-
Whitney: Z = 4.27, 2 = 297 y Z = 3.10 para la muestra total, los datos de
1989 y los de 19%0 respectivamente; P < 0.005 en todos los casos); es

decir, las hembras tienden a ocupar dreas de campeo de uso exclusivo,
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OBSERVACIONES DE MACHOS EN CORTEJO

[ ImACHOB AC * (N + w0} EXXU MACHOS AC* (N = 18)
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Numerc de observaciones en cortejo

FIGURA 5.3.- Numero de observaciones en cortejo correspondientes a los
distintos machos marcados segln categorias de desarrollo de la coloracién
sexual.

mientras: que en el caso de los machos son pocos los animales gque no
comparten el dominio vital con al menos un congénere de su mismo sexo.
Por otre parte, los machos act solapan més hembras que los AC™ sblo en
1989 (Tabla 5.5: Z = 2.56, P = 0.01); en 1980, ambas categorias de machos
:ezolahan en promedio igual nimero de hembras (Tabla 5.5: 2 = 0, P = 1).
éste resuiltado coincide ademds con las observaciones de machos en
cortejo. En general, los machos Act fueron observados cortejando a las
hembras més frecuentemente que los AC™ (Fig. 5.3; test de Mann-Whitney:
Z = 2.82, P ¢ 0.01). No obstante, el patrén general se mantiene en 1989 (2

= 1.96, P = 0.05) pero no en 1990 (Z = 1.03, P > 0.3), debido a que, como
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FIGURA 5.4.- Relacién entre probabilidad de apareamiento (estimada
mediante el numero de observaciones en cortejo) y actividad (estimada
inversamente mediante el indice MDOC, numero medio de dias entre dos
observaciones consecutivas; ver Material y Métodos) de los machos con
desarrolio acusado de la coloracién sexual (AC"'). N = 10,

hemos '\{isto, los machos ACY se muestran significativamente més activos
que los AC™ s6lo en 1989; entre los machos Act el numero de
observaciones en cortejo es tanto mayor cuantd mayor es la actividad de
los -individuos (Fig. 5.4; correlacién de Spearman entre neQ de
observaciones en cortejo y MDOC: rg = —0.705, n = 10, P < 0.05). De ﬁecho,
en 1989 el 53 % de las observaciones en cortejo (10 de 19)
correspondieron a los dos machos AcY més activos (13 ¥ de los machos),
mientras que seis de los animales AC™ (40 % de los machos) no fueron

nunca observados en cortejo.
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Situacion en 1990: Individuos reavistados vs. Individuos
desaparecidos.- La proporcién de residentes durante 1989 reavistados al
comienzo de la primavera de 1990 coincide para los dos sexos (test exacto
de Fisher: P = 1.00, dos colas): 12 de 34 (35.3 %) en el caso de los machos
vs., 8 de 23 (34.8 %) en el de las hembras. Sin embargo, las variables
relacionadas con la supervivencia individual son distintas segun se trate -

de uno u otro sexo.

TasLa 5.6.- Media y error estdandar de la hora media de los avistamientos
segun sexos Yy categorias de supervivencia: animales reavistados en 1990
vs. individuos muertos o emigrados.

SEXO SITUACION EN 1990 HORA (h) N
Machos " Reavistados 1026 * 43 min 5
Desaparecidos 1034 £ 13 min 16
Hembras Reavistadas ' 1240 * 36 min 7
Desaparecidas 1054 * 23 min 8

/

En general, los machos se muestran activos a horas méds tempranas
que las hembras (Z = 2.36, P < 0.02). Sin embargo, las hembras reavistadas
en 1990 son las que, en promedio, se mostrarpn activas durante segmentos
horarios més tardios a lo jargo de 1989 (Tabla 5.6: test de Man-n-WhItney:
Z = 2.15, P = 0.03), mientras que en el caso de los machos, supervivientes
y desaparecidos desarrollan su actividad a las mismas horas (Z = 0.04, P >
0.95). Por el contrario, el tamafioc corporal (Tabla 5.7) y lafintensldad de

actividad (n?2 de dias con avistamientos: Fig. 5.5) son mayores para los

machos desaparecidos que para los supervivientes (LCC: Z = 2.15, P < 0.02;
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FIGURA 5.5.- Efecto de la actividad (naimero de dias con observaciones)
sobre la probabilidad de supervivencia en cada unc de {0s dos sexos.
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actividad: Z = 227, P < 0.05), sin que estas variables difieran
significativamente entre las dos categorias de hembras (Tabla 5.7 y Fig.

5,5, LCC: 2 = 0.19, P > 0.8; actividad: Z = 0.22, P > 0.8). =

TaeLa 5.7.- Media y error estédndar del tamafo corporal (LCC, en mm) segun
sexos y categorias de supervivencia: animales reavistados en 1990 vs.
individuos muertos o emigrados.

SEXO SITUACION EN 1990 LCC N
Machos Reavistados 67.5 * 1.18 12
Desaparecidos 71.5 £ 0.71 22
Hembras Reavistadas .68.7 + 1.26 8
Desaparecidas 69.1 + 0.74 15

Puestc que el méaximo desarroilo de la coloracién sexuai lo alcanzan
los machos més grandes, y dado que & lo largo de 1989 los machos AC' se
mostraron méas activos que los AC, cabe esperar que Iia tasa de
reavista:piento vs. desaparicidén se reparta de modo desigual entre las dos
categorias de machos. En efecto, mientras gue ningin macho act (O de 6)

reaparecié en 1990, 12 de 28 machos AC™ (42.9 %) fueron reavistados en

1990 (test exacto de Fisher: £ = 0.055, una cola).

DISCUSION

Limitaciones metodoldgicas
Las limitaciones del métode sempleadc pueden resumirse en dos

apartados principales: fiabilidad de las estimas de supervivencia, e
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inferencia de la probabilidad de apareamiento de locs machos a partir de
datos de solapamiento y observacidn directa ocasional.

Por lo que conclerne a las estir;ms de supervivencia, hay que hacer
.notar que |la mayoria de las publicadas en referencia a poblaciones de
saurios, se basan en el muestreo repetide de animales marcados (Turner
1977); los muestreos de 1990 fueron lo suficientemente intensos como para
poder -afirmar que los individuos no detectados habian desaparecido
efectivamente de la parcetla. En consecuencia, su ausencia debe atribuirse
a la mortalidad o a la emigracién. En relfacién a esta segunda alternativa,
se comprobd qde la situaciébn en la parcela (Andrews vy Rand _1983;
animales con méas del 75 % de las observaciones en el cuadrado central de
50x50 m* vs. animales con mds del 25 % de las observaclones en la banda
periférica de 20 m de anchura) no afectaba en ningun caso a los
resultados obtenidos; es decir, los animales periféricos no desaparecen més
que Ios"cen.trales. Esto hace pensar, gque nho deben ser muchos los
individuos desaparecidos que no hu'bieran hecho sino desplazar su
actividad hacia localizaciones Inmediatamente contiguas a la parcela de
muestreg. Parece por tanto lrazonable supoher que la emigracién de los
posibles supervivientes no detectados en 1990, debe entrahfar riesgos
/importantes (de escasa famillaridad con el hébitat {Stamps 1987;, mayor
riesgo de depredacién y/o competencla Intraespecifica al dispersarse) que
implicarian en ditima Instancia una disminucion de |la probabilidad de
supervivencia. La emigracién, ademés, es infrecuente entre los lacértidos
adultos cuya dispersién ha sido estudiada (Bauwens y Thoen 198ta). Los
machos adultos de varias especies de saurios responden en Ssu
distribucién (Stamps 1983b, M’Closkey et al. 1887a) y tiempo medio de

residencia (M'Closkey et al. 1987b) a sus expectativas de aparearse con
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éxito; no parece por tanto razonable atribuir a Ja emigracién la
desaparicion de los machos Act, pPor otra parte, las hembras, en general
mas sedentarias que Ic_>s machos (Stamps 1983b, M’Clpskey ot al. 1987a),
dan prioridéd al distribuirse a la familiaridad con los rasgos del h#bitat
(M’Closkey et al. 1890b). En consecuencia, la desapérlcién de la parcela de
muestreo puede contemplarse justificadamente como un indicio vélido de
mortalidad.

Por otra parte, la ‘estima del potencial de acceso a las hembras y de
la probabilidad de apareamientc mediante métodos Iindirectos sigue las
aproximaciones de Ruby (1984) y M’Closkey et al. (1990a); en Sceloporus
Jjarrovi, por ejemplo, las hembras se aparean con los machos que las
cortejan mas frecuentemente (Ruby 1981), vy en Anolis asnsus la l
accesibilidad de las hembras es tantc mayor cuanto mayor es el grado de
sclapamiento entre sus dreas de campeo y las de los machos (Stamps

1977b). ,

Un aspecto interesante de los resultados obtenidos es la falta de

homogeneidad entre ias dos estaciones de estudio. En general, la
primavera de 1990 fue bastante mas seca gue la de 1989, lo que puede
tener consecuencias para el desarrollo de la vegetacién y fauna artrépoda
asociada; di;/ersos autores han demostradc que la impredecibilidad del
clima en zonas _arldas ejerce una notabie infiluencia sobre las poblaciones
de lagartos (Tinkle 1967a, Pianka 1970, Parker y Pianka 1975). Asi, en la
primavera de 1989, con una densidad aproximada de 30 adultos/hectérea y

una razén de sexos (machos:hembras) de 1.67:1, ios machos act ampiian
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sus dreas de campeo, se6 muestran mAs activos Que los machos AC,
solapan méas hembras que éstos y las cortejan mas frecuentemente. En la
primavera de 1990, con una densidad'menor (22.5 adultos/hettdrea) y una
razén de z.-:.exos equivalente (1.57:1), ninguno de estos resuitados se
mantiene. En consecuencia, cuando Jas limitaciones amblentales son
aparentemente menores, el aumento de la densidad de poblacién conduce a
una sltuacién en que aumenta el nUmero de hembras receptivas, pero
también el numero de machos {(sobre todo ACT) potenclaimente
competidores. Parece por tanto haber un incrementc de la presion de
seleccién entre los machos (Fox 1978 y 1983, Ferguson y Fox 1984) en el
aflo mas favorable, lo que potenciaria la manifestacién de los rasgos
comportamentales {mayor actividad, &reas de campec expandidas) asociados
a un incremento de !a probabilidad de apareamiento y acceso a hembras
de los machos Act; Fox (1978 y 1983) obtiene un resultado similar al
analizar-"-la supervivencia de los Juvénl!es de Uta stansburiana (los
fenotipos comportamentales de supervlvilentes Y nho supervivientes difieren
s6lo en el afio en que las presiones selectivas son mayores).

U'Ir:a consecuencia metodcoldégica Importante de los resultados
obtenidos es que los estudios restringidos a un solo afo no pueden ser
generalizados sin correr e! rlesgo de Inferir conclusiones erréneas (e.g.
respecto a los patrones de espaciamiento, niveles de actividad o
diferencias entre machos ACt y ACT), siendo necesaria la replicacién
temporal para conocer la constancia de los patrones e intensidad de

actuaclién de las presiones selectivas.
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Relaciones entre supervivencia y actividad, variacién entre sexos

Las variables del comportamiento (actividad, hora media de las
observaciones) asociadas a la supervaencia diferencial de ks individuos
sugieren que la depredaciéon es probablemente la causa de mortalidad més
importante. La mayor ‘actividad de los machos AG' durante 1989 se
corresponde con una probabilidad de supervivencia disminuida. Los
trabajos de Jones y Ferguson (1980) y Simon y Bissinger (1983) atribuyen
a la movilidad un efecto negativo sobre la supervivencia; los movimientos
bruscos relacionados con el cortejo y las eagresiones Intraespecificas
{(Marler v Moore 1988), méds frecuentes entre los machos que entre las
hembras (Bauwens y Thoen 1981b), las cuales exhiben una menor movilidad
{Capitulo 3), podrian atraer la atencidn de los depredaderes orientados
visualimente (serpientes y aves en el 4rea de estudio; ver Capitules 1 ¥y
3).

Laé hembras, por su parte, .sobrevlven mejor cuanto més
tardiamente desarroilan su actividad. R'esulta claro que observaciones més
tardias suponen una menor actividad diaria, desarroiiada, ademds, bajo
oondlcloﬁes ambientales mds térmicas, con tasas de calentamiento mads
elevadas (Capitulo 3) que facilitarian la locomocién (Bennett 1980) y la
capacidad de detectar a los depredadores mediante mecanismos auditivos o
de quimiorrecepcion (Werner 1972, Van Damme et al. 1990). Parece, por
tanto, -que el riesgo de depredacion asociado a fa actividad (Rose 1981,
Huey 1982) opera también en el caso de las hembras, actuando en su caso
a nivel diario (House et al. 1980) méds gue estacional.

Por tanto, la relacién entre probabilidad de apareamiento
Incrementada y probabilidad de supervivencia disminulda (machos Act en

1989) puede atribuirse a las consecuenclas ecolégicas de la actividad (Rose
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1981). Marler y Moore (1988), en experimentos de Iimplantacién de
testosteronsa, encuentran que los machos implantados de Sceloporus
Jjarrovi, aunque méas conspicuos y a-gresivos que los no implantados, y
dotados préhablemente de mayor éxito reproductivoe (Moore y Marler 1987),
sobreviven menos gue los no implantados, Yy lo hacen tanto peor cuanto
més activos se muestran (Marler y Moore 1988)., El mecanismo hipotético
postulade para explicar los resultados de 1983 supone gue los- machos
{principalmente los AC+) concentrarian su aptividad en el cortejo de una o
unas pocas hembras de cuyas cercanias exclulrian a los deméds machos,
aumentando asi su probabilidad de paternidad (Stamps 1977a y obs. pers.);
después, extenderian sus dreas de campeo, sin llegar nunca a mostrarse
territoriales en sentido estricto, para acceder al mayor numero posible de
hembras (Stamps 1983b).

La mayor vistosidad de los machos ACT podria resultar ventajosa en
el conte’;to de tas interacciones agresivas entre machos (en todas las
observaciones realizadas los machos ACL fueron rédpidamente rechazados) o
de la posible seleccién de pareja ejercida por las hembras, siendo
necesari{:s ulteriores estudios para conocer los mecanismos de actuacién de
las presiones de seleccidon sexual enh esta especie. En cualquier caso, los
andlisis efectuados muestran que el méximo desarrcllo de la coloracién
sexusl lo alcanzan sélo los machos més grandes. El mayor tamaRo de los
machos mas vistosos debe implicar o una mayor edad (que supondria una
mayor experiencia y una capacidad de supervivencia demostrada) o,
alternativamente, una clara superioridad competitiva en el acceso a las
hembras (M’Closkey et al. 1990a) y/o recursos de otro tipo (Stamps 1988).

La situacién observada parece responder a un equillbrio entre

fuerzas selectivas opuestas (revisiones en Thornhill y Alcock 1983 y Ryan
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1985). De un lado, la competencia sexual entre los machos, de Importancia
variable segun los afios pero tanto més intensa cuanto mayor sea la
densidad de poblacién (e.g. en 1989), lievaria a los machos ACY a
incrementar su actividad para acceder a méds hembras y asegurar su
paternidad, alcanzando asi un mayor éxito reproductivo a corto plazo
(Emlen y Oring 1977). De otro, el mayor grado de exposicién a los
predadores vendrfa a contrarrestar esta tendencia al hacer disminuir la
supervivencia a largo plazo. Los reéultados obtenidos' demuestran la
necesidad de considerar |a eficacia bloldgica desde una perspectiva
temporal amplia, colncidente al menos con el ciclo vital completo de los

individuos objeto de estudio (Endler 1986).

CONCLUSIONES

1.- Aunque no se ha encontrado dimorfismo sexual respecto al .
tamafio, » los machos son méas corpulentos que las hembras; el maximc;
desarrollo de fa ooloraé:lén sexuatl lo alcanzan los machos mas grandes.

2.- Los resultados obtenidos difieren en las dos estaciones de
estudio;”en 1989, los machos con mayor desarrollo de fa coloracién sexual
amplian sus édreas de campeo, se muestran més activos, solapan méas
hembras y las cortejan mds frecuentemente que los machos con coloraciéon
sexual mas apagada. En 1990 no se mantienen estas diferencias.

3.~ Las variables relacionadas con la supervivencia diferencial de
los individuos difleren en ambos sexos; los machos mayores y més activos
sobreviven peor que los mencores y menos activos, m!entras que en el caso
de tas hembras la supervivencia se asocia con horas de avistamiento més
tardias. En ambos casos, no obstante, la mortalidad parece relaclonada con

el probable aumentc del riesgo de depredacion a que se verian sometidos
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los Individuos activos durante mds dias o bajo condiciones menos
favorables (horas tempranas con temperaturas ambientales bajas).

4.- Los resultados obtenidos s; interpretan a la luz-de presiones
selectivas cie intensldad cambiante segun las condiciones de cada estacion
reproductora. Dichas presiones actuarian sobre los niveles de actividad,
tendiendo a equilibrar el incremento de la probabilidad de apareamiento y
el aumento del riesgo de depredacién, que caracterizan a los individuos

més activos.
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APENDICE 5.1

Comparaciones entre machos (M), hembras (H), machos AC* y machos
AC™ para la longitud cabeza-cioaca (LbC), la condicién fisica<(residuos del
peso sobre ia LCC: RES.LCC), el tamafic de las dreas de campeo (AREA), los
residucs de AC sobre el numero de avistamientos (RES.AREA) y la
actividad, estimada de modo Inversc mediante el numero medio de dias
entre dos observaciones consecutivas (ver texto): resuitados de las
pruebas de Mann-Whitney que se comentan en el texto.

N vs # AT AC s # act v ac” 1989 vs 1490
1P 1 P 1 P 1 °F 1 b

- - - - - - -———- e | msaapssseses-

Lcc
89 0.09 0.928 1,73 0.083 0.89 0.369 2.15 0.031 Total llacEOS 1.08 0.275
50 0.3 0.717 0.67 0.516 1,21 0,285 2,38 0.017 Nachos AC - 0.53 0,599

Total 0.04 0.969 2.00 0.045 1.5 6,131 3.27 0.001 Nachos AC™ 0.54 0.587
Hembras 1.21 0.204
RES.LCC
89 340 0.002 2.40 0.016 2.74 0.006 0.43 0.668 Total nacllos 0.3 0.716
90 3.7 0.004 2.21 Q.023 2,93 0.003 0.64 0,523 Machos AC_ 0.42 0.676
Total 4.49 <0.00H 3.56 ¢0.001 3.48 <0.001 0.03 0,979 Machos AC. 0.92 0.357
' Hembras 0.32 0.751
AREA /

89 1,3 0,179 2.67 0.008 0.16 0,870 2.14 0,032 Tots! nar.gos 0.75 0.457
8¢ 2.26 0.0 1.13 0.154 2,36 0.018 1.5% 0.1 ¥achos AC 2,41 0.016
Total 2.81 0.005 2.32 0.020 2.41 0.016 0.61 0.544 Machos AC™ 1.25 0.212

' Hembras 1.5 0,125

RES.AREA

89 . 1.52 0.128 1.07 0.286 1.39 0.185 0.55 0.582 Tetal nacgos 0.73 0,487

80 1.18 0.239 0.49 0.626 1,36 0,175 0.82 0.401 Hachos AC 0.84 0.403

Total 2.02 0.043 0.87 0.385 2,30 0.021 0.87 0.385 Machos AC™ 0.27 ¢.783
Hembras £.58 0.112

NBoC )

89 0.78 0.437 1.60 0.109 0.04 0,967 1.90 0.05%7 Tota! machos 0.20 1.000

90 0.27 0.785 0.9¢ 0.368 0.29 0.774 0.64 0.522 ¥achos Act 1.26 0.207

Total 0.96 0.337 2.24 0.025 0.19 0,850 2.8 0.030 Kachos AC A8 0,524
Hembres 0.64 0,923

—
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ALIMENTACION: COMPORTAMIENTO DE CAPTURA
Y SELECCION DE TAMAROS DE PRESA

INTRODUCCION

Varios.autores han sugerido que el tamafic de los artrépodos puede
resultar utll como un indice aproximado de su valor calérico para los
insectivoros (Schoener 1971, Werner 1974, Jaeger y Barnard 1981). Por
otra parte, los resultados de un trabajo previo (Diaz y Carrascal 1990b;
ver Capitulo 1) ponen de manifiesto que el tamafio de las presas
disponibles es el principal criterlo utilizado por P. algirus a la hora de
decidir qué tipos de presa (y qué presas individuales dentro de cada
tipo) son seleccionados para su incorporacién a la dleta.

Sin embargo, los modelos tebricos gque predicen la selecciéon de
presas (a.g. Schoener 1969, Charndv 1976, Krebs et a/. 1977) no atlenden
tanto al contenido bruto en energia como a la tasa de adquisicién de ésta;
la variable que examinan dichos modelos es, de hecho, la rentabilidad
energétiéa, definida como el coclente e/t, donde e es el rendimiento neto
en calorias y t el tiempo requerido para someter e ingerir la presa
escogida (tiempo de manipulacién). La informacién referida al tiempo de
manipulacién es por tanto bdsica paf‘a poder testlficar las predicclones de
los modelos; no obstante, Son  pocos los trabajos que ofrecen datos sobre
tlempos de manipulacién y, en general, comportamientc de captura en
saurios {ver no obstante Loop 1974, Avery ot al. 1982, Pough y Andrews
1985, Paulissen 1987).

Por otra parte, conviene hacer notar que los costos energéticos de

la captura, manipulacién e ingestibn de sus presas por parte de los
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saurlos insectivoros son tan bajos en relaclén al valor energético de los
artrépodos (menos de un 1%), que tales costos pueden ser ignorados én,
los estudios sobre ecologfa tréflca (Pough y Andrews 1985), Justificando la
utilizacién de los contenidos caléricos brutos.

En este contexto se ha procedido a estudiar experimentalmente el
comportamiento de captura de presas en FP. algirus, obtenléndose estimas
de los tiempos de manipulacién correspondientes a distintos tipos y
tamafios de presas. Independientemente, se obtuvieron muestras de la
dieta y de la disponibilidad de presas potenciales (ver por ejempioc Stamps
at a{. 1981, Paulissen 1987, Lewis 1989, Diaz y Carrascal 1890b) con objeto
de poder profundizar en el andlisis de la seleccion de tamafos de presa.
Se pretende asi dar respuesta a las siguientes cuestiones concretas:

- comportamiento de captura de presas: ¢qué tipo de claves
determinan la distancia de atague?., (COmo varia el tiempo de manlpulaclén
con la longitud vy el peso de las presas'?. ¢Existen diferencias atribuibles
especificamente a los tipos de presas en |lo gque conclerne al tiempo de
manipulaciéon?.

-"‘rentabllidad de los tipos de presas: relaciones con el tamafo.

- selecciébn de tamafios de presa: varlaclones estacionales en el
consumo y la disponibilidad de tipos; influencia del tamafio (peso) medio
de Ips tipos sobre la seleccion de tallas de presa dentro de dichos tipos.
{Qué relacién existe entre la seleccidn de tamafios y la rentabilidad de los
tipos?. ¢Se ajusta la estrategia manifestada por P. algirus a las
predicciones de los modelos tedricos de construccién de una dieta &ptima?.
¢Qué aspectos de la historia natural de P. alg/irus pueden contribuir a

explicar la estrategla observada?.
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MATERIAL Y METODOS

Experimentos de captura Yy manipulacién de presas.~ Los
experimentos de captura y manlpulacién de presas sa llevaren a cabo en
la Estacién Blogeoldgica de El Ventorrillo (Navacerrada) en Julio y Agosto
de 1990. Los animales utilizados para los experimentos (adultos vy
subadultos; N = 15), capturados en el Sotoc de Vifuelas (Capitulos 3, 4 ¥
5), fueron alojados en terrarios al aire libre desde una semana antes del
comienzo de los experimentos hasta el fin de los mismos. La base de los
terrarios se recubridé con una capa de hoJar.‘asca de unhos 5 cm de espesor
para proveer a los reptiles con el sustratc sobre el que desarrollan
habitualmente sus actividades. Durante la aclimatacién y mantenimlento en
cautividad se suministré a los animales agua y alimento ad [ibitum
(artrépodos capturados en El Ventorrillo), ofreciéndoseles periédicamente
la posibilidad de exponerse a la radiacién solar, Dos dias antes del
comienzo de cada ronda de pruebas se interrumpia el suministro de
alimento para tratar de homologar las condiciones inictales de ios
experimentos,

En/ el momento de comenzar las pruebas, efectuadas siempre bajo
oondicioneé de cielo depejado, se trasladaba el animal selecciohado como
sujeto experimental a un terrario de 50 x 100 cm de base x 40 cm de
altura, con paredes transparentes de metacrilato y techo formado por una
malla que daba paso a la radiacién solar e impedia la huida de los reptiles
y de sus presas. A continuacién se introducian de uno a tres artrépodos
y se observaba la reacclién de la lagartija; sl al cabo de & min no se
producia intento de captura, se procedia a ensayar con Uun huevo
individuo. Cada vez que se desencadenaba una reaccidén de captura, se

registraban tos sigulentes datos:
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- tipo de presa (arafia, ortdoptero, coledptero, larva de Insecto,
diptero, hemiptero o formicido)

- distancia de ataque (% 1 cm),,éntre la cabeza del reptil y e! punto
de localizac-i-én del artrépodo capturado en el momento de Iniciarse el
ataque. _

- estado de movilidad (+/-) de la presa en el momento de iniciarse
el ataque,

- tiempo de manipulacién medido con un crondmetro dlgltal (£ 0.1 8),
entre el momentoc de captura con las fauces y la deglucién. En caso de
haber periodos en que se interrumpfa temporalmente el manejo de la
presa, dichos periodos eran descontados del tiempo de manipulacién.

Los pesos secos de los artrépodos ofrecidos fueron estimados
mediante las ecuaclones salométricas de Diaz y Diaz (1990) tras haber
medido con un callbre de acero (* 0.1 mm) las variables morfométricas -
pertinentes (Diaz y Diaz 1990). Los ooﬁtenldos caléricos de cada taxon
(cal/g de peso seco) se obtuvieron de las estimas de Cummins y Wuycheck
(1971), calculdndose en cada ensayo la rentabllidad energética bruta como

cal/s de/manlpulacién.

Sefeccion de tamafios de presa en condiciones naturales.- La
recogida de datos para el estudio de la seleccién de presas efectuada por
P. algirus se Illevd a cabo en Vifiuelas (ver Capftulo 3 para una
descripcién detallada del drea de estudio) del 18 al 25 de Abril de 1990
(de aqui en adelante primavera: comienzo de la estacién reproductora) y
del 12 él 16 de Junio de 1989 (de aqui en adelante primavera-verano:
ultimas semanas de actividad reproductora). Durante -esas fechas se

procedi® a instalar una serie de trampas "pitfall" (35 en primavera y 54
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en primavera-verano) espacladas regularmente a intervalos de unos 15 m
por el encinar y rellenas con una solucién muy dliuida de sulfato de
cobre (veneno Inodoro). Una vez terminado el periodo de .muestreo, se
vertia el contenido de las "pltfalls” en bolsas de plastico que eran
trasladadas al laboratorio para la identificacién y medida de los artrépodos
caldos en las trampas. Aunque las diferencias de capturabilidad entre
taxones de artrépodos afectan a la fiabllildad de las comparaciones de
abundancia entre tipos de presas, el método es vélido para comparar la
abundancia de los taxones méas frecuentes en distintas épocas de estudio y
para estimar el tamafio (peso seco) de las presas disponibles.

Coincidiendo con los periodos en que las "pitfalls” permanecian
abiertas, se capturaron 24 ejemplares de P. algirus en primavera y 25 en
primavera-verano. Los animales capturados fueron sacrificados /n situ,
extrayéndoseles el tubo digestivo para su fijacion en formol al 7%. Una
vez en el laboratorio, se procedi® a examinar los contenldos estomacales
bajo una lupa binocular de 4 x 10 aumentos provista de un ocular
micrométrico con precisién de * 0.05 mm. Las presas consumidas se
clasificafon a nivel de orden salvo en el caso de los formicidos, con
caracteristicas propias bien definidas que aconsejan su separacidon del
resto de los himenépteros. La estima de pesos secos se realizdé aplicando
las ecuaciones alométricas de Diaz y Diaz (1990) a las medidas de los
restos de iarvas, colebdpteros, arafas, ortéptercs, hemipteros, hormigas y
dipteros (e.g. cabezas, prosomas de arafas, élitros de coledpteros,
mandibulas de ortépteros, etc.). En el caso de Ios‘ bidtidos e himenépteros
no formicidos, se utilizaron Iés ejemplares recogidos en las "pitfalis” para

obtener, mediante el protocolo descrito por Diaz y Dfaz (1990), las
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siguientes ecuaciones alométricas (PS = peso seco en ma; AC = anchura de
la cabeza en mm}): ‘ |
| BLATIDOS: PS =.0.960 - AG3-3375 s

R* = 90.3 %, N = 13, P < 0. 001

HIMENOPTEROS: PS = 1.0303 - AC'.2120

R? = 43,9 %, N = 17, P < 0. 002
De este modo, fue posible estimar el peso seco del 95.6 ¥ (153 de 160) de
las presas capturadas en primavera y del 92.1 % (128 de 139) de las
capturadas en primavera-verano.

Mediante un procedimiento similar se estimaron los pesos secos de
las muestras de disponibilidad, selecclonando al azar un ejemplar de cada
“pitfall” en el caso de los taxones mejor representados (hormigas, arafas
y coledpteros) y mediante muestreo estratificado en los demés casos, con
objeto de obtener suficiente numero de estimas para cada tipo de presa.

La Importancia de los distintos tlﬁos de presas en la dieta de P.
algirus se cuantificé por medio de su contribucién porcentual a los
contenidos estomacales de cada Individuc {(numero de presas de! taxén
consideédo en el n-ésimo estdbmago / numero total de presas en dicho

estémago).

. Andlisis de datos.- Las estimas del peso medio seco de las presas
encontradas en los estdmagos se efectuaron utilizando los valores medios
correspondientes a8 cada uno de los tipos de presa (e.g. peso medio de las
ny presas del tipo 1, ny presas del tipo 2, ..., nj presas del flpol en el
estomago X; media correspondiente al estémago X = I media;/i tipos de
presas). Esto se hizo para evitar problemas de pseudorreplicacién

(Hurlbert 1984), que afectarian a la inferencia estadistica derivada de ia
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inclusién en el andlisis de las presas consumidas con distribuciones
claramente contagiosas (/.e., muchos ejemplares en wunos pocos estémagos:
larvas, hormigas, etc.). Las comparacioches entre pesos secos ponspmldos y
disponibles se llevaron a cabo utilizando métodos no paramétricos (test de
Mann-Whitney).

El grado de seleccidn respecto al tamafio se cuantificd mediante el
porcentaje de Incremento de! peso medio consumldo (¢) respecto del peso
medio disponible (d): ‘

% INCREMENTO = ({c-d)/d)+100

Debido a ia faita de independencia entre las variables “tamafio medio
disponible” e "incremento porcentual del peso de lo consumido respecto al
peso de lo disponible”, se recurrié a la construccién de un modelo neutro
que permitiese discernir las componentes de variacién y asociacién
atribuibles a la propia estructura matemdtica de los datos, del patrén de
seleccion resultante de la estrategla manifestada por P. algirus, A tal
efecto, se diseid un programa BASIC mediante el cual se obtuvieron al
azar unos valores que simulaban los pesos secos medios de ios artrépodos
disponibfes y consumidos para 9 tipos de presa en dos estaclones (17
estimas debido a que los ortdpteros, muy escasos durante la primavera, no
fu.eron consumidos en esa estaclén). Los valores medlos simulados se
aceptaron sélo en el supuesto de que estuvieran comprendidos dentro del
rango de variaclon real de las presas consumidas y disponlbles. Para cada
par de estimas de tamanos medios {(disponible y consumido) se obtuvo el
Incremento porcentual del peso medio consumido respecto de! peso medio
disponible. Los porcentajes simulados se aceptaron s6lo si sus valores
quedaban comprendidos dentro del range de variacién observado.

Posteriormente se correlacloné mediante un modelo potencial (log-iog) el
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porcentaje de incremento con el tamaRo medic disponible. El proceso de
simulacién al azar - correlacién se repitié 100 veces, obteniéndose cien
modelos de regresién potencial con rf:17, en base a los cuales se pudo
calcular la media de los coeficientes de correlacién y de los estadisticos
de regresion (pendiente y ordenada en el origen). Estos valores simulados
se compararon mediante un test de la t con los valores del modelo

observado {(ver Resultados).

TasLa 6.1.- Distancias de ataque de P. algirus a siete tipocs de presa (en
¢m), y considerando si la presa se movia o no al Iniclo del ataque.

X sd n

Taxones

Aracnidos 6.56 4,33 9
Coledpteros 10.76 9.47 17
Dipteros 16.55 13.84 20
Formicidos 9.50 6.24 10
Hemipteros 5.95 71.02 20
Larvas 16.60 13.38 25
Ortéptei‘os 12.32 10.77 19
Movimlerfto

Quietas 8.96 10.99 53
Moviéndose 14.32 10.99 65

RESULTADOS

Experimentos de captura v manipulacion

Se reglstraron en total 123 respuestas de ataque, de las cuales 112
condujeron finalmente a la deglucién de la presa ofrecida. Los distintos
tipos de presa difieren en tas distancias de ataque (F6,113 = 295 P =

0.01). La distancia de atague también varia significativamente dependiendo
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de si al iniclarse el ataque la presa se mueve o se encuentra inmévil
(Fy,196 = 10.15, P = 0.002); las presas que se movian eran atacadas a
mayores distancias que las capturadas estando quietas {Tabla 6.1). Por
otra parte, lel tamafio (longitud) de las presas también Influye sobre Ié
distancla de ataque (Tabla 6.2: coeficiente de covariaclén = 0.446), lo que
en parte contribuye a explicar las diferencias encontradas entre tipos de
presas. Sin embargo, y como puede verse en (a Tabla 6.2 (ANCOVA de
clasificacién doble con la longltud de la presa como covariante y el tipo
de presa y estado de movilidad como factore;,s de clasificacién), la distancia
de ataque sigue difirlendo entre los siete tipos de presas una vez
excluidos los efectos de la talla y de la movilidad. A movilidad y talla
constante, los dipteros y larvas son atacados a las mayores distancias,
mientras que las menores distancias de ataque corresponden a hemipteros

y ortépteros.

TasLa 6.2.- ANCOVA de clasificacién doble con la distancia de atague como
variable de estudio, la longitud de la presa como covariante y el tipo de
presa y/estado de movilidad (+/-) como factores de claslficacién.

g.l. MS F p
Covariante (coef. = 0.446)
Longitud de |la presa 1 9.696 5.270 0.0237
Efectos principales
Movilidad de la presa 1 15,878 8.631 0.0041
Tipo de presa 6 4,651 2.528 0.0253
Interaccion factorial
Movilidad x Tipo 6 0.480 0.261 0.9537
Residuos 103 1.840
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TIEMPO DE MANIPULACION

8seg 800
800

r=0.744***

700
600 -
A5001
400 -
300 1
200 1

100

. L . .
0- { T T T T T T T |

4 6 8 10 12 14 1B 18 20 22 24 26 28 30

LONGITUD m

*
1

seg 900

800 - r=0.888***

.
s I. .. - .
0- =1 T T T T T T

0 20 40 60 80 100 120 140

PESO SECO ™

Fraura 6.1.- Relaclén entre el tiempo de manipulacién de las presas
capturadas y la longitud y peso seco de las mismas.
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TIEMPO DE MANIPULACION

seg
1000 -
, COLEOPT.

8004 r=0.964**

600 -

HEMIPT.

400 - r=0.787+*
ORTOPT.
r=0.857

200 -

LARVAS
- *0.617 **
Q- e i B T T T T
o 6 10 16 20 26 30
mm
8seg
100 4
FORMICIDOS
r=0.743**
80 -
Va

601 DIPTEROS

r=0.862 ***

40 -

ARARAS
s0- r0.803 **
0 T L ¥ | i T T . 1 T 1
3 4 6 8 7 8 < © n 12 B
LONGITU mm

Ficura 6.2.—- Relacién entre tiempo de manipulacién y longitud de las presas
capturadas segun taxones (tipos) de presas.
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E! tiempo de manipulacién de las presas- crece exponencialmente con
la longitud de éstas (r = 0.744, n = 112,‘ p < 0.001); con el peso, sin
embargo, varia linealmente (r = 0.888, n = 112, p < 0.001; Fig. 6.1), como
cabria esperar dada la relacién alométrica- existente entre peso y iongitud.
La relacién exponencial entre talla de las presas y tiempo de manejo se
mantiene al considerar cada tipo de presa por separado (Fig. 6.2).
Efectuando un ANCOVA para excluir el efecto de las diferencias de tamafio,
con el tiempo de manejo como variable de estudio y el tipo de presa como
factor de clasiflcacion, ée obtiene que el costo de manipulacion difiere
significativamente entre los siete tipos de presas (Fg 104 = 14.08, P <
0.0001). A lgualdad de talla los coledSpteros y formicidos son los tipos de
presa que mas tiempo requieren para su manipulacién (residuos medios dé
0.95 y 0.46 s por mm de presa, respectivamente), mientras que tas larvas
y hemipteros son los tipos que menos tiempo exigen (residuos medios de -
0.40 y -0.71 s por mm de presa, respectivamente).

~

TasLa 6.3.— Correlaciones exponenclales entre rentabllidad energética bruta
(cal/s) y talla de las presas (mm).

p r P n
. Ardcnidos 0.478 0.162 10
Coledpteros =-0.467 0.083 14
Dipteros -0.251 0.300 19
Formicidos -0.306 0.360 11
Hemipteros 0.344 0.162 18
Larvas . -0,355 0.114 21
Ortépteros -0,283 0.241 19

Considerando el rendimisnto energético de cada tipo de presa

(Cummins y Wuycheck 1971) se calculé la rentabilidad energética bruta de
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cada presa consumida (cal/s). La rentabllidad no se correlaciona
significativamente con la talla de las presas ni considerando el conjunto
de todas las presas (modelo exponeﬁc_lal: r=+0.132, n = 112, P = 0.165) nl
con cada tipo de presa por separado (Tabla 6;3). Aungue ninguna
correlacién resulta significativa, se obtiene, en general, una tendencia
hacia correlaciones negativas (a mayor tamafio menor rentabilidad bruta).
En la Figura 6.3 se ilustran los valores medios de rentabilidad para cada
tipo de presa. La rentabilidad energética bruta difiere significativamente
entre los siete tipos de presa (Fg 05 = 20.26, P < 0.001). Mediante una
serie de tests a posteriori (Tukey) entre pares de tipos, se comprueba
que los hemipteros son el tipo de presa con mayor rentabllidad bruta,
seguidos por arafias y larvas (tipos cuyos valores medios no difieren
significativamente entre si), ortépteros, dipteros y coleépteros (que
constituyen el segundo grupo con medias homogéneas) v, ﬂnalmente,
hormigas, que constituyen el tipo menos rentable.

Los residuos de la distancia de atague obtenidos al excluir el efecto
de la talla de las presas y de su movilidad no se correlacionan
significativamente con la rentabllidad de las presas (r = -0.181, n = 7, P =

0.698). ~

Seleccion de tamafios de presg en condiclones naturales
La disponibilidad de presas potenciales aumenta significativamente
de primavera (X = 11.8 presas/trampa/ semana) a primavera-verano (X =
38.9 presas/trampa/semana; test de Mann-Whitney: Z = 7.07, P < 0.001), sin
que varie significativamente el numero de presas por estémago (valores
medios correspondientes a primavera y primavera-verano de 6.7 y 5.6

presas/estdmago, respectivamente; Z = 0.94, P > 0.3).
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Freura 6.3.- Rentabilidad energética en cal/s (media * un error estandar)
de los distintos tipos de presas.

En ias Tablas 6.4 y 6.5 se muestra ia variacién temporal en la
dlsponibillidad y consumo de los nueve taxones considerados (los slete
utilizados en los experimentos de manipulaclén méds Dbldtidos e
himendpteros, con porcentajes elevados de incorporacién a la dieta que
justifican su. inclusibn en el andlisis). La abundancla de arafias,
colebpteros, hormigas, hemfpteros e himenépteros no formicidos aumenta de
primavera a primavera-verano, mientras que disminuye la disponibilidad de
dipteros y larvas (Tabla 6.4). La depredacién efectuada por P. algirus
sobre coledpteros y ortépteros aumenta de primavera a primavera-verano,

rastreando ios cambios en ta disponibilidad de dichos taxones (la ausencia
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de slgnificaciobn en el caso de los ortépteros debe probablemente
atribuirse a8 su escasa probabilidad de caer en las “pitfalls” en
comparacién con otros taxones); anédlogamente, disminuye el. consumo de
larvas y dipteros (Tabla 6.5). Parece, por tanto, que la rentébllldad
energética de los distintos taxones no afecta a las relaciones entre
cambios en {a disponlibilidad y cambios en el consumo. Asi, el consumo de
las presas mé4s y menos rentables (hemipteros y hormigas respectivamente)
se mantiene estable (P > 0.8 en ambos casos) al margen de los incrementos
que experimenta su abundancia (P < 0.005 én ambos casos), mientras que
el consumo de otros tipos de presas con rentabilidades tanto aitas (e.g.
larvas) como bajas (e.g. dipteros y coledpteros) rastrea los cambios

temporales en su disponlbilidad.

TABLA 6.,4.- Disponibilidad de presas (nUmero/trampa/semana) y cambios
temporales en su abundancia (resultados del test de Mann-Whithey).

~ PRIMAVERA PRIMAVERA-VERANO

x sd n X sd n 2 p
Ardcnidos 1.83 1.65 35 12.06 9.37 54 7.06 0.000
Blatidos 0.14 0.36 35 . 0.10 0.40 54 1.26 0.207
Coledpteros 1.54 1.72 35 3.56 4.04 54 2.33 0.020
Dipteros 0.71 1.05 356 0.13 0.486 54 3.86 0.000
Formicidos 5.69 5.48 35 19.83 12,47 54 6.07 0.000
Hemipteros 0.20 0.47 35 2.07 7.20 54 2.98 0.003
Hi ménépte ros 0.09 0.37 35 0.39 0.81 54 1.80 0.060
Larvas’ 0.40 0.65 35 0.23 0.59 54 1.88 0.060
Ortépteros 0.03 0.17 35 0.16 0.51 54 1.20 0.230

En consecuencia, y puesto que la seleccidn de presas atendiendo a

su Iidentidad taxonémica no parece revelar ninguna estrategia bien
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TasLa 6.5.- Media y desviacibn tipica de la contribucién porcentual de los
distintos tipos de presas a la dieta de P. afgirus (nimero de individucs
del taxdédn considerado en el /-é8simo estémago / ndmero total de presas en
dicho estémago) y camblos temporales .en su consumo (resultados del test

de Mann-Whitney). =

PRIMAVERA PRIMAVERA-VERANO

x sd n X sd n 4 p

Ardcnidos 11.4 17.9 24 18.2 25.4 25 0.68 0.499
Bldtidos _ 10.8 23.4 24 5.3 10.5 25 0.53 0.597
ColebSpteros 3.6 7.5 24 26.8 22.3 25 " 3.93 0.000
. Dipteros 9.4 13.6 24 2.4 5.7 25 2.17 0.030
Formicidos 2,6 7.0 24 2.9 7.7 25 0.23 0.818
Hemipteros 12.0 12.8 24 12.2 14.3 25 0.09 0.924
Himendéptera 16.0 27.8 24 . 5.3 10.0 25 1.38 0.168
Larvas 30.0 25.8 24 12.4 13.6 25 2.44 0.015
Ortépteros 0.0 0.0 24 6.2 10.1 25 2.97 0.003

definida, se ha procedido a analizar la seleccién de tamafios de presa y su
variacién en las dos épocas de estudio. Las Tablas 6.6 y 6.7 muestran los
camblos temporales en el tamafio (peso seco) de las presas consumidas y
disponib}es y la Tabla 6.8 muestra los resultados de los tests de Mann-
Whitney comparando talias consumidas y tallas disponibles. El peso seco de
las presas consumidas es mayor que el de las presas disponiblies para
todos los tipos de.presas excepto para coledpteros y hormigas en ambas
estaciones y para ortépteros considerando la muestra total (Tabla 6.8).
Aunque considerando cada taxén por separado la variacién estacional en el
tamafio de los artrépodos {disponibles y consumidos) es en general escasa,
considerando las muestras totales las presas consumidas en primavera-
veranc son de mayor tamafo que las consumidas en primavera (Z = 3.28, P

= 0.001; ver Flgura 6.4); sin embargo, el tamafio (peso seco) de las presas
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disponibles no varia slignificatlvamente de primavera a primavera-verano
(Z = 1.09, P > 0.25; Fig. 6.4). Por tanto, la seleccién de tamafos es més

acusada en la época en que la abundancia de presas es mayor.

"TasLa 6.6.- Pesos (media y desviaclén estdndard) de las presas disponibles
en Primavera y Primavera-Verano, y resultados de los tests de Mann-
Whitney.

PRIMAVERA PRIMAVERA-VERANO
X sd n X sd n Z p
Arécnidos 4,84 7.17 25 7.10 7.60 46 1.60 0.109
Blatidos 2.38 2.20 5 2.17 2.10 3 0.30 0.766
Coledpteros 25.42 49.45 17 10.16 22.63 40 0.56 0.577
Dipteros 0.25 0.28 17 .19 0.21 4 0.22 0.823
Formicidos 1.90 2,56 29 2.07 3.44 53 0.37 0.709
Hemipteros 1.1 0.45 7 1.47 1.37 30 0.25 0.800
Himendpteros 0.28 0.02 3 0.94 0,24 12 2.53 0.012
Larvas 2.28 2.67 14 9.38 5.66 6 2.57 0.010
Ortépteros 1.84 ~—= 1 27.36 23.86 4 2.008 0.045

TasLa 6.7.- Pesos (media y desviacién estdndard) de las presas consumidas
en Primavera y Primavera-verano, y resuftados de los tests de Mann-
wWhitney.

/

PRIMAVERA PRIMAVERA-VERANO
X sd n 3 sd n Z P

Aréacnidos 7.73 4.06 10 7.09 7.70 9 i.18 0.236
Bl4tidos 5.14 267 6 811 343 5 1.38  0.170
Colebpteros 7.1 3.76 6 .79 14,29 19 0.54 0.580
Dipteros 208 1.23 10 244 234 4  0.00 0.999
Formicidos 1.61  1.97 3 2.49 084 3 0.44  0.663
Hemipteros 572 5.69 12 11.59 14.00 13 0.95 0,340
Himenépteros 214 048 8 231 041 5 0.37 0.714
Larvas 5.99 3.80 16 11.32 528 10 2.29 0.022

Ortopteros -—= - - 15.30 11.56 6 = ==
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TasLa 6.8.- Seleccién de tamafios de presa (mg de peso seco) comparando
tos pesos consumidos (C) con los pesos disponibles (D). Los numeros hacen
referencla a los resultados del test de Mann-Whithey. Para los wvalores
mediocs y tamafos muestrales ver las Tablas 6.7 y 6.8,

PRIMAVERA PRIMAVERA-VERANO " TOTAL

Tendencia P Tendencia P Tendencia P
Arédcnidos cC>D 0.014 cC>D 0.758 cC»>D 0.089
Blatidos C>D 0.083 cC>D 0.074 cC>0D 0007
Coledpteros C=x=D 0,972 C=0D 0.129 cC=0D 0.180
Dipteros cC>D 0.000 C>D 0.061 cC>0D 0.000
Formicidos C=D 0.897 C=D 0.109 C=D 0.301
Hemipteros cC>D 0.057 cC>D 0.C00 C»>D 0.000
Himendpteros C>D. 0019 cC»>D 0.002 C>»D 0,000
Larvas cC»>»D 0.001 C=D 0.356 C>D 0.003
Ortopteros @ —-—=—- - ee——- - C=0D 0.927

R PESO SECO (mg)

10

6 “‘
R |
Pt

_H

4 =

2- disponibilidad consumo

0 - 1 1 T 1
P P-V P P-v

Ficura 6.4.~ Variaclén temporal (primavera, P, vs. primavera-verano, P-V)
del tamafio (peso .seco) medio de los artrépodos disponibles y consumidos
por P. algirus.
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Fioura 6.5.- Modelos potenciales (log-log) que relacionan la seleccién de
tamafios de presa (porcentaje de incremento del peso medio consumido
respecto de! peso medio disponible} con su tamafio medio (peso seco
disponible), considerando nueve tipos de presas en dos estaciones (N = 17
porgue los ortépteros no fueron consumidos en primavera). En trazo
continuo, se representa el modelo observado; en trazo discontinuo, el
modelo neutro obtenido como promedio de clen simulaciones al azar (ver
Material y Métodos).

p

El porcentaje de incremento del peso medvio consumido respecto del
disponible para cada taxén en las dos estaclones (ver Material y Métodos)
se correlaciona significativamente con la talla media (disponible) de cada
tipo de presa (r = -0.847, n = 17, P < 0.001). El coeficiente de correiacién
observado no difiere del obtenido por azar en el modelo neutro (t = 1.28,
P > 0.2, test de Hotelling para coeflcientes de correlacién), aunque los
estadfstléos de regresidon observados (ordenada en el origen y pendiente)

soh mayores que los asociados al modelo neutro (ordenada en el origen: t
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= 5.25, P < 0.001; pendiente: t = 2.561, P = 0.023; Figura 6.5). Puede pbr
tanto afirmarse que, a igualdad de tamafos medios disponibles, P. algirus
selecciona el tamafio de las presas que consume con més intensidad de lo
que cabria esperar por azar. Ademds, a medida que disminuye el peso
medico de los tipos de presas, la intensidad de seleccidn aumenta mas
acusadamente de lo que cabria esperar por azar. Es decir, la estrategia de
seleccion adoptada por P. algirus supone de hecho seleccionar activamente
los individuos mayores dentro de los taxones menos voluminosos, y hacerio
de modo tanto méas intenso cuanto menor es el peso medio disponhible de
los tipos de presa.

Los reslduos del modelo de regresién anterior (indicativos del grado
de selecclén manteniendo constante el tamafio medlo disponible de los tipos
de presa) se correlacionan significativamente con la rentabilidad
energética bruta (r = 0.693, n = 13, p < 0.0%t; no se incluyen bidtidos e
himendpteros por falta de estimas de rentabllidad). Es decir, a Igualdad de
piomasa aportada, la seleccion de tamafos de presa es tantc mas acusada
cuanto méds rentable energéticamente es el tipo de presa sobre el que
dicha seleccion se ejerce, Efectuando un ANCOVA para excluir el efecto de
la rentablildad (covariante), se obtiene que l|a seleccién de tallas es méas
acusada en primavera-verano que en primavera (Fq 19 = 6.10, P = 0.033;
Figura 6.6). Puesto que la principal diferencia entre ambas épocas consiste
en el _aumen;co de la abundancia de artrépodos que tiene lugar en
primavera-verano, el resultado obtenido puede atribuirse ai efecto de la
disponibilidad; al aumentar la disponibilidad, el grado de seleccion

aumenta.
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Ficura 6.6.- Seleccién de tamaros excluyendo los efectos del pesoc seco de
las presas (residuos del modelo log-iog de ia Figura 6.5) en funcién de su
rentabilidad energética en dos épocas de estudio (primavera y primavera-
verano).

- DISCUSION

L& varlacién de- la distancla de ataque en PF. alg/irus parece
responder a claves de discriminacién relaclonadas.con la morfologia
(tamafio) y comportamiento (movilidad) de las presas ofrecidas. Estudios
efectuados en el laboratorio con la rana insectivora Hyla cinerea (Freed
1980, 1982 y 1988) demuestran que la seleccién de presas en encuentros
simultdneos y la velocidad de respuesta se relacionan positivamente con el
tamafio de las presas y su frecuencia e intensidad de locomociéon. Resulta
evidente que, siendo P. al/girus un depredador orientado visualmente, el
tamafio contrarresta el efecto de l|a distancia (a igual distancia, Ila

detectabliidad aumenta con el tamafio); de modo similar, el movimiento debe
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también atraer la atencién de las lagartijas. Parece, por tanto, que la
distancia de ataque informa sobre cuédn féciimente se detecta una presa,
no sobre su rentabilidad energética, siendo necesarios ulteripres estudios
para esclarecer el sentido biclégico de las claves visuales utllizadas {e.g.
Freed 1988). " |

La reiacibn' cbservada entre tiempo de manipulacion y longitud de
las presas se ajusta a un modeio potencial {Sherry y McDade 1982, Pough
y Andrews 1985). No obstante, y a pesar de que fos distintos tipos de
presa difileren en su tamafo medio, existen diferencias en los tiempos de
manipulacién no atribuibles al tamafio (ver Resultados). Los tipos que, a
Iguall longitud, requieren mas tiempo para Su' manipulacién (hormigas vy
coledpteros), se caracterizan por presentar un fuerte desarrollo del
exoesqueleto quitinoso (ver mds abajo), mientras que las Iérvas, a tas que
corresponden tiempos de manejo cortos en relacién a su tamafo, son
presas de cuerpo blando y con bajo contenido en quitina. La rentabilidad,
sin embargo, nho varia con la iongitud de las presas. Es decir, el
Incremento de ia energia aportada al aumentar el tamafio se ve
contrarrestado por el asumento del tiempo requerido para la captura y
deglucién de las presas mayores. La tendencia observada hacia
correlaciones negativas indica que el tiempo de manipulacién aumenta con
~la longitud més rdpidamente que el pesoc y, en consecuencia, contenido en
calor.s'a_s (Sherry y McDade 1982). En oonsécuencia, el supuesto
habitualmente asumido de que el valor energético de las presas de los
insectivoros aumenta con él tamafio (Schoener 1971, Werner 1974) puede
resultar errénec en ausencia de datos sobre tiempos de manipulacion
(Pough y Andrews 1985). De hecho, el tiempo de manipulacién a talla

constante parece ser la variable que mejor explica las dlferencias
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encontradas en los valores de rentabilidad caracteristicos de cada tipo: las
presas menos rentables (hormigas, coledpteros: Fig. 6.3) son las que,
independientemente de su tamafo, mas tiempo de manipul_aclér; exigen (Fig.
6.2); las més rentables, en general (arafias, larvas y, en menor medide,
.heme’pteros), requieren tiempos de manejo comparativamente més cortos, A
esto se afiade que el contenido relativo en quitina, ademds de condicionar
los tiempos de manipulacion a talla constante, constituye un factor
limitante para la digestién (Skoczylas 1978) y asimilacién (Jaeger vy
Barnard 1981) de las presas de los Insectivoros, lo que vendria a reforzar
su efecto negativo sobre la rentabitlidad a corto-medio plazo (Jaeger y
Barnard 1981).

{as predicciones béslcas de Ilos modelos OFT basados en ia
maximizacién de la tasa de ingestibn de energia ("Optimal Foraging
Theory"; revisiones en Pyke et al. 1977, Krebs 1978, Pyke 1884, Stephens
y Krebs 1986) sobre reiaciohes entre rentablildad, abundancia y selecclén
de presas, no parecen cumplirse en el caso de P. algirus. Asi, si la
abundancia de las presas més rentables fuera baja, el depredador deberia
mostrarse poco selectivo, mlentras que si dicha abundancia fuera aita, el
depredador deberia ignorar las presas menos rentables (Charnov 1976,
Krebs et al. 1977). Sin embargo, a pesar de que ia rentabilldad es en
general mayor para las presas de menor tamafio (ver Pough y Andrews
1985, y el ;:)redomlnio de correlaciones negativas en los Resuitados), y de
que éstas son las mas abundantes en el &rea de estudio (Diaz y Carrascal
1890b), siguiendo ia tendencia general de las entomofaunas propias de
climas templados (Schoener y Janzen 1968), P. al/gfrus tiende a seleccionar
las presas de mayor tamafo (Tabla 6.8, Diaz y Carrascal 1990b). Ademés,

tampoco a nlvel de tipos de presas la rentabilidad energética de los
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distintos taxones afecta a.las relaciones entre cambios temporales en la
disponibilidad y cambios en el consumo (ver Resultados).

Estas discrepancias podrian _'ser debidas a restricciones de
nutrientes que hicieran aconsejable mantener una dieta equilibrada
(Westoby 1974 y 1878); de hecho, existe evidencia acerca del diferente
valor nutritivo de los distintos tipos de mrirdSpodos y sobre ei'carécter
adaptativo de la diversificacion de la dieta en depredadores estrictamente
insectivoros (Miyashita 1968, Greenstone 1979). Al menos dos trabajos
(Stamps et a&/. 1981, Eason 1990) parecen Indicar que tales mecanismos
operarian también entre los saurios. Sin embargo, la optimizaciéon del
contenido en nutrientes en base a una dieta equllibrada predice gue los
tipos de presas deberian consumirse en proporcién aproximadamente
equivalente a lo largc del tiempo, con independencia de los cambios
temporales que pudieran afectar a la disponibilidad (Stamps et al. 1981).
Los resultados obtenidos contradicen esta predicclén, ya que el porcentaje
de consumo de 4 de los 9 tipos cambia significativamente de primavera a
primavera-verano (Tabla 6.5).

La’ otra alternativa posibie es gque la maximizacién de la ensergia
obtenida por unidad de tiempo de manejo no sea la variable a optimizar
por parte de tas lagartijas (Pough y Andrews 1985). En este sentido, los
insectivoros ectotermos presentan requerimientos energéticos un orden de
rnagr;ltgd menores que los de los endotermos de simiiar tamafio {Bennett ¥y
Nagy 1977, Pough 1980), a Jo que se afiaden las menores necesidades
energéticas debidas al pequefio tamafio de la mayor parte de los anfibios y
reptiles (Pough 1980). Si, en cambio, el famaﬁo de ias presas consumidas
fuera la variable a optimizar, esto explicaria la tendencia habitualmente

observada a seleccionar presas relativamente grandes (Pianka 19889,
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Roughgarden 1972, Van Devender 1977, Diaz y Carrascal 1990b para P.
algirus en el drea de estudio). En éste supuesto, ademéds, ia rentabiiidad
de los tipos de presa desempefiaria un papel Importante .matizando la
seleccién de tamafios conforme a las predicciones de los modelos OFT (Fig.
6.6): la selecciébn seria mayor en el caso de las presas menores (y
previsiblemente méds abundantes); a igualdad de talla, afectaria de modo
més acusado a los tipos de presa energéticamente méds rentables; y se
manifestaria con mayor intensidad en la época en que la abundancia de
presas es mayor (primavera-verano;, Figs. 6.4 y 6.6).

(A qué puede deberse el cardcter ventajoso de la seleccién de las
presas mayores no siendo éstas fas méas rentables?. Pough y Andrews
(1985) suministran un argumento especulativc qgue resulta sumamante
consistente con los resuitados obtenidos en este Capitulo. El contenlido
energético absoluto (que es, obviamente, funclén del peso) puede resultar
més importante que Ja rentabilidad cuando existe un equilibrio de
presiones entre el riesgo de depredacién y ia obtencién de energia (Sih
1980, Werner et al. 1983). El consumo de presas pequefas requiere realizar
muchas -c':apturas; si, por otra parte, el riesgo de que las lagartijas sean
detectadas por sus potenciales depredadores depende del numero de veces
que efectuan movimientos bruscos de captura mds que del tiempo invertido
en manipular las presas capturadas, no es de extrafar que se seleccionen
las presas mayores. Esta estrategia de minimizacion del movimiento
coincidiria adem#&s con los resultados obtenldos a propésito de la
influencia de la disponibilidad tréfica sobre la abundancia de P. afgirus
(Capitulo 2), la seleccidn de orientaciones para la termorregulacién
{Capituio 4) y el efecto de ia actividad sobre la supervivencia {Capltulo

5.
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CONCLUSIONES

1.~ lLa distancia de ataque en condiciones experimentales responde a
claves de caracter visual, relacionandose inversamente con el stamafio medio
y la movilidad de los tipos de presa.

2.- El tiempo de manipulacién aumenta exponencialmente con la
longitud y ilnealmente con el pesc de las presas ofrecldas; las diferencias
atribuibies especificamente a los tipos de presa parecen relacionadas con
el contenido en quitina de dichos tipos.

3.- La rentabilidad no se correlaciona con el pesb, aungue se
detecta una tendencia hacia correlaciones negativas.

4.- La seleccion {(consumo vs. disponibilidad) de tamafos de presa
en condiciones naturales se relaciona inversamente con el tamafio medio de
\Ios tipos a que dicha seleccién afecta; a talla constante, la seleccidn es
tanto mayor cuanto mayor es la rentabilidad energética de los tipos.

5.- A igualdad de todos los deméds factores, la seleccibn de tamafios
es mas acusada en la época eh gque la diépon}bmdad tréfica es mayor.

6.- Los resultados obtenidos contradicen, en general, las
predicclc;nes de los modelos tedricos basados en la maximizacién de ia tasa
de ingestibn de energia y en las restricciones de nutrientes. Parece més
bien que la estrategia manifestada por P. algirus utiliza el tamafio de las
presas como variable a maximizar atendiendo a ia rentabilidad de los tipos
de presa pero sobre todo buscando minimizar el nimero de capturas, los
movimientos requerl‘dos para efectuar éstas y el riesgo de depredaclén

asociado a dichos movimlentos.
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1.- La distribucién regional de la Lagartija Colllarga responde a factores
estructurales (desarrcllo del estrato arbustivo entre 20 y 30 cm de
altura') y troficos (disponibilidad de presas potenciales) cuyo efecto
sobre la abundancia de F. afgirus se ejerce a través de mecanismos
autoecoldéglicos (e.g. oportunidades para la termorregulacién, defens'z;
antipredatoria ¥y minimizacién de los movimientos requeridos para la
busqueda y captura de ias presas).

2.- La termorregulacidén en esta especie se- lleva a cabo mediante pautas
comportamentaies que suponen controlar ia frecuencia y duracién de
los periodo.s de exposiciébn al sol; la variaclén temporal del
comportamiento t_ermorregulador es consistente ocon las tasas
esperadas de intercambio de calor, de modo que la igualacién de las
tasas de calentamiento y enfriamiento desencadena un cambio en la
estrategia utilizada, con uha méyor frecuencia de pautas de
soleamiento mé&s cortas. Los resultados sugleren que el movimiento al
azar respectco a ios parches scl-sombra del entorno puedé ser
utilizado por los reptiles heliotermos como un mecanismo de
termorregulacién.

3.- La termorregulacién comportamental efectuada por P. algirus lleva

_ aparejados cambios predecibles en la distribucion espacial de los
animales, que afectan a la orientacién seleccionada en torno a las
manchas de vegetacién gque sumlnigtran sombra y refugio. A lo largo
del dia, las orientaciones seleccionadas son slempre ias situadas en
la dlreccién del sol, lo que permite a las lagartijas exponerse & la
radiacién solar minimizando la distancia a la vegetacién y, en

consecuencia, el riesgo de depredaclén; de hecho, la seleccién de las
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orientaciones adecuadas se asocia a una mayor probabilldad de
supervivencia.

. 4.- El méximo desarrolio de la coloracién sexual de la garganta y lados de
la cabeza lo alcanzan s6lo los machos més grandes, que, en unc de
los dos afos de estudio, se muestran més activos que los machos
menores y menos encelados, cubren &reas de campeo mayores qué
las de éstos, scolapan mAs hembras y las cortejan més
frecuentemente. Sin embargo, los niveles de actlvidad incrementados
determinan una menor probabllidad de supervivencia Interanual.
Parece por tanto haber un eguilibrio en.tre presiones selectivas de
signc opuesto cuya Intensidad de actuacién variaria segun las

N
condiciones de cada estacién reproductora.

b.- A pesar de que ta rentabilidad energética de las presas consumidas
por P. algirus no aumenta con su tamaro, la seleccién del tamafio de .
las presas es funcion inversa del tamaffio medio de los tipos de
presa dISponibles, y sblo si se excluye el efecto del tamafio medio,
se obtien_e que la seleccién de tamafios es proporcional a ia
rentabllidad energética de ios tipos; esta selecciébn se ejerce més
acusadamente en la época en que la disponibilidad tréfica es mayor.
Los resultados se ajustan a 1os modelos tedricos sblo sl se acepta

~que la variable a optimizar es el tamafio de Jas presas consumidas
en vez de su rentabllidad, lo que sugiere una estrategla de

minimizaciébn del ndmero de capturas, movimientos requeridos ¥y

riesgo de depredacién asociado.
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