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Introducción.

INTRODUCCIÓN

La teoríade las historiasvitales (“life histories”) tratade establecerla distribuciónde

los principaleseventosque sedan en la vida de los individuos. Sucintamente,sebasaen la

ideade que esta distribución temporalde los eventosque tienenlugara lo largo de la vida

afecta a la contribución genética que un individuo deja a la siguiente generación;esta

contribuciónrepresentael “fitness” evolutivo de eseindividuo (Daany Tinberger, 1997).Las

lagartijas son organismos adecuadospara los estudios de las historias vitales, por las

variacionesmorfológicasy comportamentalesque exhiben,y por la relativafacilidad con la

que las historias vitales pueden ser cuantificadas(Ballinger, 1983). En particular, son

razonablementefáciles de medir las probabilidadesde supervivenciade cadaedadespecífica

y las característicasreproductorasde muchaslagartijasen su entornonatural.En general,las

lagartijastienenperíodospre-reproductoresrazonablementecortos, a menudocaracterizados

poruna elevadamortalidad, seguidode un período reproductorvariable en longitud y sin

ningún o un corto períodopost-reproductor.Las lagartijasno exhibenimportantescambios

morfológicospost-embrionalesy crecencontinuamente,aunqueen unatasadecreciente,a lo

largode su vida (Ballinger, 1983).

Hay tanto evidencias teóricas como experimentalesque dicen que la tasa de

mortalidadde adultosy juvenileses uno de los principalesdeterminantesde la dinámicade

las poblacionesy de la evoluciónde las historiasvitales (p.ej., Charlesworth,1980; Jayney

Bennett,199Q Laurie y Brown, 1990; Roff, 1992; Janzen,1993). Además,la supervivencia

diferencialde los individuos en edadpre-reproductorapuedeserun determinanteimportante

de la variación en el éxito reproductor a lo largo de la vida (Clutton-Brock, 1988) y

característicasdel individuo que influyen en la supervivencia,es muy probablequeesténbajo

una fuerte selección. Por lo tanto, son necesariasestimacionesde supervivenciapara
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Introducción.

diferenciar entre las diferentes hipótesis relacionadascon la naturalezade las fuerzas

selectivasque conducen a la evolución de las historias vitales (p.ej., Stearns, 1977;

Charlesworth,1980; Gibbsy Grant, 1987;Jayney Bennett,1990; Sinervoy Huey, 1990).

En el periodopre-reproductivo,tantovariablesmorfológicascomo comportamentales

y del uso del espaciopueden influir en la supervivenciade los individuos hastala edad

reproductora.Unicamenteaquellos individuos que viven hasta la madurez reproductora

pueden contribuir a la descendenciade la segundageneración. Consecuentemente,es

probableque las característicasque influyen en la supervivenciade los juveniles,esténbajo

fuerteselección.Estascaracterísticasbiológicas,son resultadode respuestasa factorestanto

genéticoscomo no genéticos(ambientales).

Entre las característicasque afectana la probabilidadde alcanzarla edadadulta se

encuentranlas variablesfenotípicas,algunasresultadode factoresgenéticosy maternales,y

otras seleccionadaspor las presionesambientalescon las que se encuentranlos individuos

durantesu ontogenia.La forma particular en que la mortalidaddifiere segúnla fecha de

eclosión,el tamaño, la condición corporal, el sexo y la tasade crecimiento puedetener

importantesconsecuenciasparala estructuray dinámicade las poblaciones(Bacon, 1982;

Smith y Sibly, 1985; Forsman, 1993).Por ejemplo,estudiosdel efectodel tamañocorporal

sobrela supervivenciade los individuosjuvenilesde los iguánidos,han demostradoque los

individuos más grandestienen una mayor supervivenciaque los individuos más pequeños

(p.ej.,Fergusony Fox, 1984;Fergusonet al., 1982).

La supervivenciadiferencialque se daentrelos individuos que seencuentranen una

edadpre-reproductivapuedeserresultadono sólo de las característicasmorfológicasde los

individuos, sino tambiénde diferenciasen el comportamientoy uso del espacio.Es, sobre

todo, en aquellasespeciesque tienen un comportamientoterritorial, tanto durantela edad
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Fn troducción.

juvenil como adulta,dondela agresividady el comportamientoterritorial, así corno el usodel

espacio,puedeninfluir en la probabilidadde supervivencia.En las lagartijas,como en otros

taxonesterritoriales, las ventajasde tenerun comportamientoterritorial incluyen accesoa

recursoslimitados como el alimento o refugios anti-depredadores,así como un aumentodel

potencialde emparejarse(Stamps,1977). En consecuencia,la supervivencia(Fox, 1978)y el

éxito reproductivo(Ruby, 1981)estánligadosa la conductaterritorial. Sin embargo,sesabe

poco acercade los patronesde adquisiciónde un territorio y qué efectotiene su posesión

sobreel éxito de los juveniles.Los animalesdominantesaseguranun territorio excluyendoa

los subordinadosde un hábitatóptimo (Krebs, 1971; King, 1973).Estaasunciónconstituyela

basepara argumentarque el grado de agresividadindividual o la dominanciapuedenser

importantesen determinarel tamañoy calidad del dominio vital que una lagartija puede

asegurarse.Algunos dominios vitales contienen microhábitats que pueden proporcionar

mejoresrefugios frente a depredadoreso proporcionarmás y maybr calidad de alimento

(Martin y Salvador,1992; Martín y López, 1998), y así, el uso del microhábitatpuedetener

un efecto directo sobrela supervivencia(Tracy, 1982). Por ejemplo,Fox (1978) demostró

que los dominios vitales de los juveniles supervivientes de Uta siansturiana tenían

microhábitatsmásdiversosy con másaccesoa comiday refugios,comparadoscon los de los

no supervivientes.Sin embargo,el tamañoy calidaddel dominio vital puedenestarasociados

con la calidad fenotípica del individuo. Por ejemplo, el tamaño corporal y los factores

sociales,talestomola agresividad,la habilidadde luchay ladominanciarelativa,influyen en

el tamañodel dominiovital y en el usodel microhábitalen los saurios(Stamps,1 977b; Rose,

1982; Schoenery Schoener,1982). Recíprocamente,propiedadesdel dominio vital como la

abundanciade comida y lugares para solearsepuedeninfluir en la calidad fenotipica, y

tambiénen la supervivencia.
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Objetivos e Hipótesis/Especie de estudio.

OBJETIVOSE HIPÓTESIS

La presentetesis se enmarcadentro del contexto comentado.Con ella se quiere

investigarque consecuenciastienensobrela supervivenciahastala edadreproductorala talla,

el comportamientoterritorial, la agresividady el uso del espaciode los individuos juveniles

de la Lagartija colilarga (Psanzrnodrornusalgirus), un lacértidode tamañomedianoque se

encuentraen granvariedadde hábitatsde laPenínsulaIbérica(Bohme, 1981).Paraello, seha

abordadoun estudioobservacionalen el campoen el que seha seguidoa una cohortede

individuos desdesu nacimiento hastala adquisiciónde la madurez.Mediante técnicasde

capturas,marcajey recapturas,se ha estimadola tasade mortalidad en cadafase de su

desarrollo.

Simultáneamente,sehanutilizado métodosexperimentalesen el campoy en terrarios,

paraanalizarel papel que desempeñaen la supervivenciafactorestales como la talla y el

comportamientoagresivo.

A continuaciónse detallan los objetivos concretosque se pretendeestudiary las

hipótesisplanteadasparacadauno de ellos:

-Efecto de la fechade eclosióny la morfologíaen la supervivencia:Se quiere

examinarcualesson las tasas de supervivenciadesde el nacimientohasta la edad

adulta por medio de capturasy recapturasde una misma cohorte de individuos

capturadospor primeravezcomo reciénnacidos.Pormedio de estemétodosepuede

examinarcomo influyen las diferentesvariablesmorfológicas,así como la fecha de

eclosión,en la probabilidadde supervivenciaen los diferentesperiodosde actividad

por los que pasan los individuos juveniles hastaque alcanzanla edadadulta. La

hipótesisde partidaes queaquellosindividuos que nacieronantesy poseenun mayor
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tamaño corporal tienen una mayor probabilidad de supervivenciay alcanzanuna

mejorposiciónsocial como adultos.

-Factoresmorfológicosy coniportamentales que afectana la adquisición de un

dominio vital: Se quiereexaminarpor medio de experimentosqué determinael éxito

en los conflictos entrejuveniles, así como qué ventajastiene la agresividadsobreel

tamañoy calidaddel dominio vital. La hipótesisde partidaes queaquellosindividuos

más agresivosy de mayor talla ganan los conflictos intra específicosy adquieren

dominiosvitales de mayortamañoy mejorcalidad.

-Efecto del tamañoy calidad del dominio vital en la supervivencia: Se quiere

examinar como influye en la probabilidad de supervivenciael tamaño y calidad

(diversidad de microhábitats)del dominio vital. La hipótesis de partida es que

dominios vitales grandes y con mayor complejidad de microhábitats influyen

positivamentesobrelas probabilidadesde supervivencia.

ESPECIEDE ESTUDIO

La Lagartija Colilarga,Fsammodromusalgirus (Linnacus, 1758), es un lacértido de

tamañomediano.La longitud cabeza- cuerpoalcanzaen la Sierrade Guadarramalos 91 mm

en los machosy 93 mm en las hembras(Salvador,en Perez-Mellado,1998). La cola puede

alcanzarlos 230 mm (Carreteroy Llorente, 1993; Castroviejoy Salvador,1970).En la Sierra

de Guadarramala longitud cabeza-cuerpode los reciénnacidosvaríaentre24 - 29 mm. Los

individuos alcanzanla madurezsexualen su segundaprimaveracuandosu longitud cabeza-

cuerpoestáentrelos 65 - 70 mm (Civantos,datosinéditos). El dorsoy los costadosmuestran

un color pardouniformede tonalidadvariable.Aparecendos lineasdorso lateralesde tonos

cremaamarillentoa blanco,nítidas en los dos sexosy quepuedendesapareceren los machos
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mayores.Las partes inferiores de Ja cola, especialmenteen su mitad anterior son de tonos

anaranjadossuaves;sobretodo,en los individuossubadultosy juveniles.

Esta especiese halla presenteen el sur de Europay Africa septentrional(Bóhme,

1981),desdeel norte y centrode Marruecoshastael norte de Túnezy Argelia. En Francia

penetrapor la costa mediterráneahastala cuencadel Ródano (Bons, 1989). También se

distribuyepor la mayorpartede la PenínsulaIbérica,a excepciónde la mitad septentrionalde

Galicia y el porte de Cantabriay el País Vasco. Ocupazonascon una coberturaarbustiva

densa(Mellado, 1980),mostrandounaclarapreferenciaporlos sustratosde hojarasca.Dentro

de las comunidadesde sauriosmediterráneos,es la especieque empleade modo más intenso

la dimensiónverticaldel microhábitat(Mellado, 1980).Se encuentradesdeel nivel del mar

hastalos 2400m en las sierrasmeridionales(I3arbadillo, 1987).

En la Sierra de Guadarrama,P. algirus hiberna desde finales de octubre hasta

principios de marzo. Justo despuesde emerger de la invernada,cbmienzael periodo de

reproducción,enel que los machosdefiendenterritorios y luchancontraotros machosporel

accesoa las hembras(Salvadoret al., 1995). Tambiénlos individuosjuvenilesy subadultos

defiendenactivamenteterritorios contraintrusosde sumismaclasede edad(Civantos,datos

inéditos).Los machosadultosde mayortalla, presentanduranteel periodode celouna intensa

coloraciónroja, anaranjadao amarillentaen la cabeza,la cual, seextiendede formavariable

por los lados de la misma. En la Sierra de Guadarrama,las hembrasproducenuna única

puestapor añó. La duraciónde la vitelogénesises de aproximadamente6 - 8 semanas;la

incubacióndurade 35 aSOdías,el tamañode puestavaríaentre2 -11 huevosy las eclosiones

seproducenentremediadosde agostoy principiosdeoctubre(paramás informaciónsobrela

especieconsultarPerez-Mellado,1998).
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Aren de estudio.

AREA DE ESTUDIO

El trabajode campode la presentetesissedesarrollóen un “melojar” pertenecienteal

términomunicipal de Navacerrada(400 44’ N, 40 00’ W, altitud = 1300 m), en el áreade la

Sierrade Guadarrama(provincia de Madrid). La parcelade estudioutilizada parael trabajo

de capturasy recapturas,el observacionaly partedel experimental,sedelimitó dentrode este

bosquedurantemarzo de 1996. El tamañomáximo utilizado en función del tipo de estudio

fue de 1.5 ha y el mínimo fue de 900 m2. La parcelade estudiosedelimitó mediantemarcas

dispuestascada10 m.

La vegetacióndel área de estudio está caracterizadapor árbolesde roble melojo

(Ouercuspyrenaica),con rebrotesde la mismaespecieque forman parchesarbustivosbajos,

con abundantehojarascabajo los mismos. Tambiénseencuentran,pero de maneradispersa,

gruposde arbustosgrandesy perennesde jara estepa(Cistus laurfolius). Dentro del bosque

sepuedenencontrar,menosfrecuentemente,una granvariedadde arbustosentrelos que cabe

destacarla rosasilvestre(Rosasp.), zarzas(Rubussp) y majuelos(Crataegusmonogyna).

Presentesen el bosque,de maneradispersa,hay grandesparchesde rocasgraníticas,así como

zonas con poca cubierta de vegetaciónen la que abundanlos matorrales de lavanda

(Lavandulastoechczs)y manzanilla(Santolinarosmarinfolia). Los depredadorespotenciales

de 1’. algirus que seencuentranen el áreade estudioson: el lagartoocelado(Lacertalepida),

la culebrabastarda(Malpolon monspessulanus)y la culebra lisa meridional (Coronelía

girondica), aves, como el arrendajo (Garrulus gíandarius), el cernícalo vulgar (Falco

tinnunculus), el cuervo ((‘orvus corax) y pequefios mamíferos. A estos depredadores

potencialeshabriaque añadir,paralos individuos reciénnacidosy juvenilesde la especie,la

depredaciónobservadaporpartede los adultos(Civantos,datosinéditos).
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Cap. 1. Factoresque afectan a la SUperviVenciainvernalde los recién nacidos.

Capítulo1

FACTORES QUE AFECTAN A LA SUPERVIVENCIA INVERNAL DE LOS

RECIEN NACmOS.

RESUMEN

Paraexaminarlos factoresrelacionadoscon la supervivenciainvernal de los recién

nacidosdePsamrnodj-omusalgirus, serealizóun estudiode captura-marcajey recapturade

unacohortede reciénnacidos.En estecapítulo,seexaminael efecto del tamañocorporal,

la estructurade la vegetacióndel dominio vital, la condiciónde la cola, el sexo y la fecha

de eclosiónestimada,sobrela supervivenciadesdeel otoño hastaJa primaverade los

recién nacidos.Los resultadosde un análisis de regresión logística demostraronque la

mayorprobabilidadde supervivenciaestuvoasociadacon un mayor tamañocorporal,alto

gradode cobertura,y unafechatempranade eclosión.La condiciónde la colay el sexono

estuvieronasociadascon la supervivenciainvernal.

JNTRODUCCION

En la mayoríade los reptiles que habitanlas zonastempladas,los nacimientosse

producencon más frecuenciaduranteel final del veranoy el otoño, poco tiempo antesde

que los individuos entrenen hibernación(Tinkle, 1962; Wharton,1966; Gibbons, 1972).

Esto significa que los recién nacidos tienen un periodo relativamente corto para

alimentarseantesde iniciar la hibernacióny, por lo tanto, debensobrevivir a éstacon las

reservasenergéticasque han adquirido duranteeste período.La informaciónde que se

disponeacercade la mortalidad en el campode los individuos recién nacidos es muy

escasa(Wilbur y Morin, 1988; Turnes 1977), lo que sedebe,principalmente,al pequeño
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Cap. 1. Factoresqueafecta¡ta la supervivenciainvernalde losreciénnacidos.

tamañode los animalesmásjóvenes,que,simplemente,los hacemásdificil de encontrary

capturarque a los adultos(Wernery Gilliam, 1984).Algunos estudioshan examinadoel

efecto del tamañocorporalsobrela supervivenciainvernal de los lacértidosy son varios

los estudiosque han demostradoque los individuos más grandestienen más ventajas

respectoa la supervivenciaquelos individuosmáspequeños(Fox 1975, 1978; Fergusonet

al. , 1982). Además del tamaño de cuerpo, otros factores que pueden afectar a la

supervivenciainvernal son las característicasdel microhábitatque poseenlos dominios

vitales de los individuosjuveniles. Fox (1978) demostróque los dominios vitales de los

juvenilessupervivientesdel iguánido U/a stansburianateníanmicrohábitatsmás diversos

que los individuos no supervivientes,sugiriendo que los supervivientestenían accesoa

mejorcalidadde comida,asícomoa refugiosmássegurosquelos no supervivientes.

Otro factor que puedeafectara la supervivenciainvernal es la pérdidade la cola.

La pérdidade la cola antesde entrar en hibernaciónpuedereducir las probabilidadesde

sobrevivir hastala primavera (Arnold, 1984). Bauwens(1981) observó en los recién

nacidosde la lagartijade turbera(Laceriaviv4nara) unaproporciónsignificativamentebaja

de individuosqueteníanla colarota y que habíansobrevividoal invierno,sugiriendoque

aquellos individuos tenían reducidaslas reservasde grasa que utilizaban durante la

hibernación.La pérdida de la cola también puedelimitar la captura de presasde alta

calidad(Martin y Salvador,1993b)y puedepor tanto afectara la calidady cantidadde las

reservasencrgéticas.

La dispersión,tantoantescomodespuésde la hibernación,tambiénpuedeinfluir en

la supervivencia.La dispersiónpuede tener efectos positivos sobre la supervivencia

cuandolos lugarespotencialesde destinosonmejoresquelos sitios de origen (Horn, 1983;

Stensethand Lidicker, 1992). También la dispersión puede reducir la competencia

9
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intraespecífica(Morris, 1982; Anderson,1989) y evitar la endogamia(Dobsony Iones,

1985; Blouin y Blouin, 1988; Johnsony Gaines, 1990). Pero la dispersiónpuedetener

costes,como,porejemplo,que los requerimientosenergéticosseanmayoresy hayamayor

riesgo de depredacióndurante los desplazamientos(Stenseth,1983; Shields, 1987).

Además,los lugaresfinales de asentamientopuedenser de peor calidad que los lugares

natales (Stenseth, 1983), y esto puedegenerarcostes relacionadoscon la pérdida de

familiaridad con el nuevo entorno,y quizás,con el nuevoentornosocial (Shields, 1987;

Anderson,1989;Párt, 1990).

En estecapitulo seexaminanlos efectosde Ja talla, la estructurade la vegetación

del dominio vital, la condición de la cola, el sexoy la dispersiónsobrela supervivencia

invernal de los reciénnacidosdePsamnzod.romusalgirus.

MATERIAL Y METODOS

El estudioserealizó durante1996en el áreade 1.5 hasituadaen el bosquede roble

melojo (Quercuspyrenaica)cercanoa Navacerrada(Madrid). Entreel 15 dejulio y el 15

de octubre,sevisitó el áreade estudiocadadía, y sebuscaronlos reciénnacidosentrelas

0930 y 1330h. Los reciénnacidosfueron capturadosa manoy seanotabaen un mapadel

áreade estudio el punto donde el individuo fue visto por primeravez. Los individuos

capturadosfueronmarcadosmediantecortede dedosparasu identificaciónpermanentey

luego fueronllevadosa la estaciónbiológica de “El Ventorrillo”, dondeeranpesados,con

una precisión de 0.Olg, medianteuna balanzaelectrónica. La longitud cabeza-cuerpo

(LCC) semidió conunaprecisiónde 0.5 mm por medio de unaregla. También,seanotóla

condiciónde lacola(sí estabaenterao rota). Paradeterminarel sexode los reciénnacidos,

se anotéel númerode porosfemorales,el númerode escamasventralesy el númerode
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oceloslateralesen el lado derecho.Con estasvariablesserealizó un análisisdiscriminante

(ver a continuación).Las escamasventrales (a partir de la segundalínea en dirección

longitudinal) secontaroncon la utilización de una lupa de 10 aumentos.Las escamasse

empezabana contar desdela líneaperpendicularque hay entrelos dos hombroshastala

escamaque precedea la inserciónde las patasposteriores.Algunos individuos (n = 39)

fueron recapturadosantes de entrar en hibernaciónpara tomarlesotra vez las medidas

morfométricas.Paraestos individuos recapturados,se calculó la tasade crecimientoentre

la primeracapturay la recaptura,y tambiénseanotó la distanciaque habíanrecorrido

duranteestetiempo entreambospuntos de captura.Para estimarla fecha de eclosiónde

todos los individuoscapturados,seutilizó la diferenciaen milímetros entrela talla en la

primeracapturay la talla media al nacerde esta especie(ver Bauwensy Díaz-Uriarte,

1997), la cual se dividió por la tasade crecimientomedia,anteriormentecalculada(0.12

mm! día). Con estoseobtuvoun determinadonúmerode díasqueflaeronsubstraídosal día

de captura.

Para examinar como influían las característicasdel microhábitat sobre la

supervivenciade los reciénnacidos,semidió el microhábitatasociadocon el punto donde

los individuos fueron vistos por primera vez. Para cuantificar la estructura del

microhábitat,setomaron4 transectosde 5 metroscadauno, uno porcadadirecciónde los

4 puntoscardinales,partiendodesdeel puntodondehabíasido visto el individuo. Paraello

seusóun listón calibradosostenidoverticalmente,y a intervalosde un metro,seanotaron

los contactosdel palo con cadatipo de substrato(hojarasca,hierba,arenay roca) al nivel

del suelo. Las rocasfueron categorizadassegúnsu tamañocomo: < 25 cm, entre25 - 50

cm, y > 50 cm de diámetro. Usando el mismo procedimiento,con el listón sostenido

verticalmente,se anotaronlos contactosde la vegetacióna 5, 10, 25, 50, y 100 cm de

11
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altura. Este procedimiento proporcionó 20 puntos de muestreopor observación,que

permitieroncalcularel valor de 11 variablesde microhábitat:el númerode contactoscon

cadacategoríade substrato,y con cadaaltura de la vegetación(Noon, 1981; Scheibe,

1987). Se utilizó un análisis de componentesprincipales (ACP) para reducir las 11

variables de microhábitat a un numero más pequeñode componentesindependientes.

Unicamentese utilizaron los

solución inicial factorial fue

Usandoesteprocedimiento,se

dominio vital deun individuo

Entreel 24 de febrero

día para buscar y capturar

individuos recapturadoseran

luegoeransoltadosduranteel

el punto donde el individuo

factoresque explicabanmás del 10% de la varianzay la

rotada por el procedimiento Varimax (Nie et al., 1975).

muestreóun áreaque eramuy similar al tamañomedio del

(Civantos,obs.pers.).

y el 29 de abril de 1997, el áreade estudio

a los individuos que habíansobrevivido

procesadosde la misma maneraque los

mismo díay enel mismositio de captura.

recapturadofue visto por primeravez.

fue visitadacada

al invierno. Los

recién nacidos,y

También,seanotó

Parabuscar a los

individuosque podíanhabermigradoy abandonadoel áreade estudio,seexploróun día a

la semana(de agostoa octubrede 1996 y de febrero a marzode 1997) una bandade 20

metrosde anchuraquecircundabatodo el áreade estudio.Además,en un áreacontiguaa

la de estudio,sebuscóintensivamentedurante1997 a los individuosque pudieranhaberse

movidoentre20 y 90 metrosdesdeel bordedel áreade estudio.También,hastamediados

de septiembrede 1997, sevisitó a intervalos irregularesel áreade estudioy serecapturó

algúnindividuo marcadoqueno habíasido recapturadopreviamente.Las cortasdistancias

movidasentrerecapturas,el bajonúmerode recapturasobtenidasen la bandade 20 m y el

queno hubierarecapturasen el áreacontiguade 110 metros,indican que los individuosno

recapturadosno sobrevivieronal invierno. Para estimarla probabilidadde recaptura,se

12
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analizaronlos datoscon un modelo probabilisticoparael análisis de capturasy recapturas

(Lebretonet al., 1992).

Como no se podía sexar a los recién nacidos, ni a los individuos recapturados

durante la primavera, por un único carácter externo, se utilizó para este fin una

combinaciónde caracteres.Para obtenerla combinaciónde caracteresque permitiera

conocerel sexode los individuos reciénnacidos,seutilizó un procedimientoqueasignael

sexoa partir de las diferenciasentremachosy hembrasen el númerode escamasventrales

(Bauwensy Thoen, 1982; Lecomte et al., 1992). Para usar este método lo primero es

demostrarque el número de escamasventralesno varíaduranteel crecimiento.En este

método tambiénse usó el número de poros femoralesy el número de ocelos laterales,

caracteresque varian entre machosy hembrasde los adultos de P. algirus (Mellado y

Martínez, 1974).

Durantemayo de 1997, se capturóuna muestrade individuos juveniles grandes

(LCC > 45 mm, n = 104) y se identificó el sexo al que pertenecíanpor el tamañomás

grandede los porosfemoralesde los machos.A estosindividuosseles contó el númerode

escamasventrales,el de porosfemoralesy el de oceloslaterales.Estasvariablesmostraban

altarepetibilidadentrelos individuosreciénnacidosen 1996 y luegorecapturadosen 1997

(escamasventrales:R = 0.8, F144 = 81.11,P < 0.001; poros femorales:R = 0.74, F143 =

54.94, ¡‘<0.001; oceloslaterales:R= 0.62, F143 = 26.97,¡‘<0.00 1). Para encontraruna

funciónquepermitieradiscriminarel sexoen los juvenilesgrandescapturadosen 1997, se

usó un análisis discriminantepor pasos,y la función obtenida, se aplicó a los recién

nacidosde 1996. El númerode porosfemorales,escamasventralesy el númerode ocelos

lateralesfue logarítmicamentetransformadoantesde realizarlos análisis estadísticos.La

función discriminanteincluía, por esteorden, las siguientesvariables:númerode escamas
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ventrales,númerode porosfemoralesy númerode ocelos laterales.Los coeficientesno

estandarizadosde la función discriminantefueron: log. escamasventrales (47.43), log.

oceloslaterales(-2.75), Iog. poros femorales(-16.27) y la constante(-46.27).La función

discriminanteobtenida~ 121.223,P<0.00l) asignabael sexocorrectamenteal 92%

de la muestrade juvenilescapturadosen 1997.

Paraexaminarlos factoresrelacionadoscon la supervivenciade los reciénnacidos

hastala primavera,seutilizaronmodelosde regresiónlogística,con la supervivenciacomo

variabledependiente,sobrevariasvariablesindependientesde los individuoscapturadosen

1996. Se utilizó un procedimiento basado en “likelihood ratio”. Este procedimiento

proporcionaun estadísticode “likelihood ratio” como un indicadorde ajustedel modelo a

los datos,un estimadorde máxima verosimilitud (f3, un coeficientede la pendiente,que

representaun cambio en la escala“logit” paraun cambio de una unidad en la variable

independiente)y el error estándarde los parámetrosindependientes.Para estimar la

significaciónde las variablesindependientes,secalculéla diferenciaen “desvianza”para

el modelo con y sin la variable independientede interés.Luego secomparabaeste valor

(6) con la distribución Chi-cuadradoparaverificar la hipótesisde que la omisión en el

modelo de una determinadavariable decrecíasignificativamenteel apoyo al modelo

(Hosmery Lemesbow,1989).

La supervivenciasecodificó como 1 (individuosquefueron recapturadosen 1997)

ó 2 (no rec¿pturadosen 1997). Se realizó un primeranálisiscon la muestrade individuos

recapturadosen 1996. Las variables independientesen este análisis fueron la tasa de

crecimientoy la distanciamovidadurante1996. En un segundoanálisis,seempezócon un

modelo saturadoque conteníalas siguientesvariables independientes:1- LCC, fecha

estimadade eclosión,2- los valoresdel primer factor (PCI) del ACP de las variablesde
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microhábitat,3- el sexo,como sehabíaestimadoa partir del análisisdiscriminante,y 4- la

condiciónde la cola(intactao rota). La interacciónentreLCC y el primerfactor del ACP

tambiénfue incluido en el modelo. En un segundopaso,seredujo el númerode variables

explicatorias introducidas en el modelo, en un intento de encontrarun modelo más

parsimoniosoqueproporcionaseunamejorrepresentaciónde los datos.

RESULTADOS

Entreel 17 de agostoy el 7 de octubrede 1996 secapturaron137 recién nacidos.

El rangode la LCC era24.5 - 33 mm y del peso0.26 - 0.94 g. De estosindividuos, 113

teníanla colaintacta[longitud de la cola(±1 SE) = 55.2 + 0.5 mm], y 24 teníanla cola

rota(longitud de la cola= 28.5 + 3.2 mm). Duranteagostoy octubrede 1996, la LCC en

la primera captura se correlacionabasignificativamentecon la tasa de crecimiento

(Correlaciónde Spearman,r~ = 0.37, P = 0.019). Si asumimosque la tasade crecimiento

fue constanteduranteeste período, esto sugiere que las diferenciasen talla entre los

individuosde la primeracapturapuedenreflejarunavariabilidadensufechade eclosión.

Entreel 24 de febreroy el 29 de abrilde 1997, serecapturaron69 individuos,67 en

el áreade estudioy 2 individuos másen la bandaperiféricade 20 metros.Sieteindividuos

más fueron recapturadosdentro del áreade estudioentre mayo y agosto de 1997. Se

recapturóun total del 55 % de la muestrainicial. La tabla 1 muestralas variables

morfométricasen la primeracaptura(1996),de las lagartijasquesobrevivierono no hasta

la primaverade 1997. La probabilidadde recapturaestimada(±1 SD) fue de 0.84 + 0.55

(95 % intervalode confianza= 0.70 — 0.92).
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Tabla 1. Característicasmorfométricasde los reciénnacidos.

Supervivientes

Peso(g)

LCC(mm)

Longitud de

cola(mm)

n

X±1 SE

0.55 + 0.01

28.4 + 0.19

la 51.3 + 1.54

rango

0.33 - 0.94

24.5 -33

6.5 - 68.5

76

No

supervivientes

X+ 1 SE

0.51 + 0.02

27.7 + 0.23

49.6 + 1.61

61

La distanciamedia(±1 SE) entrelos puntosde capturay récapturadentrode 1996

fue 14.8 + 2.99 m (n = 39) y entreel punto de la primeracapturaen 1996 y el punto de

recapturaen 1997 fue 11.5 + 1.50 m (n = 64). No hubo diferenciasentre la distancia

recorridadurante1996 y la distanciarecorridaentreaños(testde Wilcoxon, Z = -0.564,P

= 0.57).

Cuandose aplicó la función discriminantedel sexo a la muestrade individuos

recién nacidos,62 fueron clasificadoscomo hembrasy 72 como machos(no se pudó

contar los poros femoralesa tres individuos). No hubo diferenciassignificativas entre

machosy hembrasen la LCC y peso(ANOVA bifactorial F1 ~ = 0.12, P = 0.73; F

2, P = 0.16, respectivamente).La interacción entre sexo y supervivenciano fue

significativaparala LCC (Fi130 = 1.48,P = 0.22), ni tampocoparael peso(F1 ~ = 2.66,

rango

0.26 - 0.85

24.5 - 32.5

7 - 65
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P = 0.1). Usandola misma función discriminantesobrelos individuos recapturadosen

1997, 43 fueronclasificadoscomo machosy 33 como hembras.

Del ACP de las variables de microhábitat, se extrajeron 4 factores que juntos

explicabanel 65.5% de la varianza.El primer factor (PCI) explicabael 27.8 % de la

varíanza,y describíaun gradientede coberturadesdesuelo desnudoy parchesabiertosde

hierbaa densosarbustosbajosde roblemelojo con abundantehojarasca.El segundofactor

describíaun incrementoen vegetaciónherbáceade 5-10 cm de altura, mientrasel tercer

factor describíaun incrementoen vegetaciónherbáceay el cuartofactorunavariación en

el númerode rocaspequeñas.La correlaciónentreel PCI y Ja LCC no fue significativa

(Correlaciónde Spearman,r~ = 0.1, P = 0.14), pero hubo una correlaciónsignificativa

entretasade crecimientoy el PCI (r, = 0.39,F = 0.012).

Los resultadosdel primeranálisisde regresiónlogísticademostraronque la tasade

crecimientoy la distanciarecorridadurante1996 no teníanun efecto significativo sobrela

probabilidad de supervivenciaal invierno (tasa de crecimiento, P = 0.83; distancia

recorrida,P 0.25) en el modelo que incluía estasvariables.Los resultadosdel segundo

análisis de regresiónlogísticasepresentanen la tabla2. El modelo final del análisis de

regresiónlogísticademostróque la LCC, PCi, LCC*PCI y la fechaestimadade eclosión,

tuvieronun efecto significativo sobrela probabilidad de supervivencia,mientrasque el

sexo y la condición de la cola no tuvieronun efecto significativo en la probabilidadde

supervivencia(6 = 0.94, df = 1, P = 0.33 y 6= 2.09, df = 1, P = 0.14). Así que, los

resultadosdemuestranque la probabilidad de supervivenciaestuvo asociadacon tafia

grande,alto grado de cobertura,y fechamástempranao mástardíade eclosión.También

hubo un efectosignificativo de la interacciónentreLCC y el PCi (tabla 2). Por ello se

realizarondos análisisseparadosdel efecto del PCI sobrela supervivencia,uno sobrelos
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datosde individuos con unaLCC menorquela mediay otro sobrelos individuos con LCC

mayorque la media.Entre los reciénnacidosmáspequeños,la supervivenciaaumentaba

con el incrementodel PCI> perola relaciónno fue significativa (f3 = 0.51 + 0.34, G 2.34,

P = 0.13).Sin embargo,entrelos reciénnacidosmásgrandes,la relaciónentreel PCi y la

supervivenciafue negativaaunqueno significativa (¡3 = -0.16+ 0.33, G = 0.25,P = 0.6).

Tabla2. Resultadosdel análisisde regresiónlogísticade la supervivenciasobrela longitud

cabeza-cuerpo(LCC), fechade eclosión,y PCI (primerfactor del ACP) en los 1’. algirus

que nacieronen 1996. 13 = estimadorde máxima verosimilitud con el error estandar

asociado(SE).

variables G df f3 SE P

LCC 6.7 1 0,75 0.3 ‘ 0.0097

PCI 5.2 1 8.37 3.37 0.021

LCC*PCI 5.2 1 -0.29 0.13 0.021

FECHA DE2.9 1 -0.08 0.04 0.08

ECLOSIÓN

DISCUSIÓN

Los resultadosdemuestranque la talla es el factor más importanteentrelos que

afectana la supervivenciainvernal de los recién nacidosde P. algirus: a mayor LCC,

mayorprobabilidad de supervivencia.Esto está de acuerdocon la hipótesisde que una

mayortalla corporalconfiereun mayor“fitness” a los reciénnacidosen reptiles(Wilbur y

Morin, 1988; Fergusony Fox, 1984). Los resultadosdel análisis de regresión logística
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tambiéndemostraronquela fechaestimadade eclosióninfluía en la supervivencia.Como

hay un intervalo de un mes entre los nacimientosmás tempranosy los más tardíos, es

probablequeaquellosreciénnacidosque eclosionanantespuedancrecerhastaalcanzarun

mayor tamañoantesde hibernarque los que eclosionanmás tarde.De acuerdocon esto,

Bauwensy Verheyen(1987)demostraronque aquellosjuveniles de Lacertavivz~ara que

nacíanantes,alcanzabanel tamañomásgrandeal final de la estaciónde actividad. Los

individuos más grandespuedentener una menor mortalidadporque tienen una mayor

resistenciaa la falta dealimento(Fergusony Fox, 1984;Laurie y Brown, 1990), y también

porquepuedensermenossusceptiblesa la depredación,bien porquesonmás dificiles de

capturar y manipular (Packard y Packard, 1988), bien porque tienen más reservas

energéticaspara resistir duranteel aletargamientoinvernal y los primeros días de la

emergenciatrasel invierno.

El segundoresultadode estecapítuloes la asociaciónde los’supervivientescon una

mayorcoberturavegetalde arbustosbajosdemelojo quelos no supervivientes.Fox (1978)

demostróque los dominiosvitales de los individuos supervivientesde los juveniles de Uta

stansburiana conteníanuna significativa mayor diversidad de plantas que los no

supervivientes.En el caso de P. algirus, los individuos que teníandominios vitales con

más coberturapodríantenermás oportunidadesde escaparde depredadores,y por ello

incrementarsu probabilidadde supervivencia.Por el contrario, individuos que viven en

lugarescori áreasmenoscubiertas,con máshierbay suelodesnudosufriríanuna mayor

mortalidad.En esteestudio,la coberturadensaerasólo importanteparalos individuosmás

pequeños,y en cambio, la supervivenciaen los individuos más grandesdecrecíacon un

incrementoen coberturavegetal.
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Los juvenilesde algunasespeciespuedenseragresivosentreellos y defenderáreas

contra juveniles intrusos de su misma especie y sexo (Ruby y Baird, 1993). La

probabilidadde ganarlos conflictos intraespecíficoses dependientedel tamaño(Stampsy

Krishnan, 1994; ver capitulo 4) y los juveniles dominantespuedenadquirir dominios

vitales mejores que los subordinados(Fox et al., 1981). El crecimiento puedeestar

limitado en los sitios de menor cobertura,como demuestrala correlaciónentre tasa de

crecimiento y PCi, pero no se ha demostradouna asociaciónentre LCC y cobertura

vegetal.Así que, los reciénnacidosgrandesde P. algirus puedencompetir por dominios

vitalescon máscobertura.Sin embargo,como la coberturano influí a en laprobabilidadde

supervivenciade los individuos másgrandes,otrasventajasasociadascon la complejidad

del hábitat, como por ejemplo la adquisiciónde una mayor talla en la próxima estación

podríanestarinvolucradas.

Los resultadosdemuestranque la condiciónde la cola no tiene un efecto sobrela

supervivenciainvernal.Juvenilessin colapuedenhabercompensadosubajacapacidadde

escapepor moversemenos o reducir su actividad (Martín y Salvador, 1993a). Los

juvenilesde especiesque usansus colas como un almacénde reservasde grasapueden

sufrir una mayor mortalidad invernal despuésde perder la cola (Bauwens, 1981).

Aparentemente,los juveniles de P. algirus no dependende las reservascaudalesparala

supervivenciainvernal.
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Capítulo 2

FACTORES QUE AFECTAN A LA SUPERVIVENCIA HASTA LA EDAD

ADULTA

RESUMEN

Las teoríasde las historiasvitales dicen que, la tasade mortalidadde adultos y

juveniles puedejugar un papel muy importanteen la dinámica de poblacionesy en la

evolución de las historiasvitales. Además,la supervivenciadiferencialde los individuos

en edad pre-reproductiva,puede ser una fuente importante de variación del éxito

reproductora lo largo de la vida; caracteresque influyen en la supervivenciade los

juveniles son probablesque esténbajo fuerte selección.En este capítulo, se examina,

usandolos datosde un estudiode captura-marcajey recaptura,la supervivenciadesdela

eclosión hasta la madurez en una población natural de Psarn#nodrornusalgirus. Se

encontróque la mortalidaddesdeel nacimientohastala madurezfue alta: únicamenteun

8% de los machosy un 14% de las hembrasque eclosionaronen 1996, sobrevivieronel

periodoenterode estudiohastala madurezen 1998. La probabilidadde supervivenciafue

del 75% durantelos dos períodosde hibernación,cuandolas lagartijasestáninactivas la

mayor parte del tiempo, y sobre un 25% durantesu primera estación completa de

actividad, de la primavera al otoño. Los análisis, además, revelaron asociaciones

significativasentresupervivenciay longitud cabeza-cuerpo,condicióncorporal,sexoy uso

del microhábitat, respectivamente.Sin embargo, la relación entre supervivenciay los

caracteresmorfológicoscambió entre períodosde tiempo, presumiblemente,porque las

fuentes de mortalidad durante la estaciónde actividad fueron diferentes de las de la

hibernación.La asociaciónentresupervivenciay condicióncorporal, tambiénvariabaentre

21



Cap. 2. Factoresque afecta;? a la supervivenciahas/a la edad adulta.

periodos de tiempo, tanto para los individuos grandesy pequeños,como para los dos

sexos.Esto sugiereque la importanciarelativa de los diferentesagentesselectivospuede

cambiar durante la vida de los individuos y variar entre machos y hembraspor las

diferenciasen tamañocorporaly comportamiento.

INTRODUCCIÓN

Hay tanto evidencias teóricas como experimentales que sugieren que la

probabilidadde supervivenciaes uno de los principalesdeterminantesde la evolución de

las historiasvitales (p.ej., Charlesworth,1980; Jayney Bennett, 1990; Laurie y Brown,

1990; Roff, 1992; Janzen,1993). Por lo tanto, son necesariasbuenasestimacionesde

supervivenciaparadiferenciarentrelas diferenteshipótesisrelacionadascon la naturaleza

de las fuerzasselectivasqueconducena la evoluciónde las historiasvitales (p.ej., Stearns,

1977; Charlesworth,1980; Gibbs y Grant, 1987; Jayney Bennett,4990; Sinervo y Huey,

1990).Debido adificultadeslogísticas,la informaciónsobrelas tasasde mortalidadde los

juveniles en condicionesnaturaleses muy escasaparamuchosgruposde animales(p.ej.,

Wilbur y Morin, 1988). Esto es desafortunadopor varias razones.Primero porque las

teoríasde las historiasvitales dicenquela relativamortalidadde adultosy juvenilespuede

jugar un papel muy importanteen la evolución de la edad y el tamañoen la primera

reproducción, en el gasto reproductivo y en el reparto energéticoentre los diferentes

individuos dentro de una puesta o carnada (p.ej., Reznick et al., 1990). Segundo,

únicamenteaquellos individuos que viven hasta la madurez pueden contribuir a la

descendenciade la generaciónsiguiente,y la supervivenciadiferencialde los individuosen

edadpre-reproductivapuedeser un determinanteimportantede la variación en el éxito

reproductivodurantesu vida (Clutton-Brock, 1988). Consecuentemente,es probableque
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las característicasque influyen en la supervivenciade los juveniles estén bajo fuerte

selección.Tercero, la forma particular en que la mortalidaddifiere según el tamaño, la

condicióncorporal,el sexoy la tasade crecimientopuedetenerimportantesconsecuencias

parala estructuray dinámicade la población(Bacon, 1982; Smith y Sibly, 1985; Forsman,

1993).

Estudiosdel efectodel tamaño corporalsobrela supervivenciade los individuos

juveniles de los iguánidos han demostradoque los individuos más grandestienenuna

mayor supervivenciaque los individuos más pequeños(p.ej., Fergusony Fox, 1984;

Fergusonet al., 1982).Otrosfactoresquepuedeninfluir en la supervivenciason la tasade

crecimientoy la condición corporal.La tasade crecimientopuedeinfluir indirectamente

en la supervivenciaporcausadel efecto quetieneel crecimientosobreel tamañocorporal.

Tambiénse ha especuladoque los individuos que crecenrápidamentepuedenteneruna

supervivenciamásreducidadebido a los riesgosasociadoscon la búsquedade alimento y

los costesfisiológicos asociadoscon un crecimientorápido (Calow y Townsend,1981;

Sibly y Calow, 1986; Forsman,1997). Uno de estoscostesfisiológicos es el “trade-off’

(compromiso)entretasade crecimientoy las reservasenergéticas,o la condicióncorporal

(Forsmany Lindelí, 1991, 1996). La condición corporal (peso ajustado por longitud

cabeza-cuerpo)puede usarse como un indicador de la tasa de alimento ingerido

previamente,la suma de energíaalmacenada,y la salud en general,y así individuos en

buenacondiciónpuedensermenossusceptiblesa la muertepor inanición (Pond, 1981;

Wong, 1985; Laurie y Brown, 1990; Millar y Hickling, 1990; Forsmany Lindelí, 1996).

Sin embargo,una elevadacondición corporal puede tener costes porque dificulta la

agilidad, e incrementala demandaenergéticaasociadacon la locomoción(Pond, 1978,
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1981), y disminuye la capacidadde resistenciay la velocidad(Garlandy Arnold, 1983;

Garland,1985).

La supervivenciadiferencialentreindividuos puederesultarno sólo de lavariación

en las propiedadesfenotipicasde los individuos en sí mismos,sino tambiénde diferencias

en susmicrohábitats.Algunosmicrohábitatspuedenproporcionarmejoresrefugios frentea

depredadores,o proporcionarmásy mayorcalidadde alimento (Martín y Salvador,1992;

Martíny López, 1998),y así el usodel microhábitatpuedetenerun efecto directo sobrela

supervivencia(Tracy, 1982). Por ejemploFox (1978) demostróque los dominiosvitales

de los juveniles supervivientesde U/a stansbw-ianatenían microhábitatsmás diversosy

con más accesoa comiday refugios, comparadoscon los de los no supervivientes.Sin

embargo,el tamaño y calidad del dominio vital puedenestar asociadoscon la calidad

fenotípica del individuo. Por ejemplo, el tamaño corporal y los factoressociales,tales

como la agresividad,la habilidadde luchay la dominanciarelativa influyen en el tamaño

del dominio vital y en el usodel microhábitaten los saurios(Stamps,1977b;Rose, 1982;

Scboenery Schoener,1982). Recíprocamente,propiedadesdel dominio vital como la

abundanciade comida y lugares parasolearsepuedeninfluir en la calidad fenotípicay,

también,en la supervivencia.

En este capítulo se examina la supervivencia de la lagartija colilarga

(Psamnwdrornusalgirus) desde el nacimiento hasta la edad reproductora.Los datos

procedende un estudio de 3 años de captura, marcaje y recapturade una cohorte de

lagartijasque nacieronen otoño de 1996, y alcanzaronla edadreproductivaen 1998. Se

estimó y comparólasupervivenciade las lagartijasduranteel primerperiodode invernada

al igual queen el primercapítulo,pero con la diferenciadequeseutilizó unmayortamaño

muestral,se incluyó la condición corporaly un termino cuadráticode éstay la longitud
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cabeza-cuerpo(LCC), y no seexaminóel uso del microhábitaten esteperíodoparaevitar

repetir los resultadosdel capítulo anterior. Tambiénse estimó y comparó la primera

estacióncompletade actividad y el segundoperíodode invernada.Para examinarsi la

supervivenciadiferencial de los individuos era aleatoriao asociadacon la morfología,

comportamiento,y/o las característicasdel microhábitat,seutilizó un análisis de regresión

logísticaparacomprobarla relaciónentresupervivenciay sexo, LCC, condicióncorporal,

tasade crecimientoy característicasdel microhábitat.Como la importanciarelativade los

diferentesagentesselectivospuedevariar a lo largo de la vida de un individuo y entre

períodos de tiempo (esto es, estación de actividadversus hibernación), se realizaron

análisispor separadode datosprocedentesde cadauno de los tres intervalosde tiempo.

MATERIAL Y NII TODOS

Se realizó un estudio de captura, marcajey recapturade’una cohortede recién

nacidos en 1996, entre septiembrede 1996 y abril de 1998, cuando los individuos

alcanzaronla madurezsexual.Se realizaroncuatroperíodosde capturay recaptura:otoño

de 1996, primaverade 1997, otoño de 1997 y primaverade 1998. Los recién nacidos

fueroncapturadosa mano, y los juvenilesy adultoscon cañay lazo, mientrassecaminaba

sobreel áreade estudio.Paracadaindividuo seanotó: 1) la fechay lugarde captura,2) el

sexo,3) longitud cabeza-cuerpo(LCC), con una precisiónde 0.5 mm, 4) peso,con una

precisiónde 0.01 g, y 5) la condición de la cola (enterao Tota). El sexo de los recién

nacidosseestimó por el númerode poros femorales,el númerode escamasventralesy el

númerode oceloslateralesdel lado derecho(ver capitulo 1). Todos los individuos fueron

marcadosmediantecortede dedosparasu identificaciónpermanente.Tambiénseanotóla

posicióndondelos individuos fueronvistospor primeravez.
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Las lagartijascapturadasen un determinadoperíodode tiempofueron clasificadas

como supervivienteso no supervivientes,dependiendode si erano no recapturadasen uno

o más de los subsiguientesperíodosde captura. Los individuos no recapturadosse

consideraronmuertos.Algunospodríanhabersobrevividoy habersemantenidoen el área

de estudio sin ser capturados.Esto puede confundir el resultado si una lagartija con

diferentefenotipono tuviera la misma probabilidadde serrecapturado.Sin embargo,la

diferenciamorfológicaentrerecapturadosy no recapturadoscambiabaentrelos periodos

de tiempo (ver a continuación),y esto no puede ser explicado por diferencias en la

capturabilidaddependientesdel fenotipo. Algunos individuos podríanhabersobrevivido,

perohabersemovido fuerade la zonade estudio Parabuscara los individuos quepudieran

habermigrado,entreagostoy octubrede 1996, y entremarzode 1997 y abril de 1998 se

exploróun díaa la semanaunazonade 20 metrosde anchaalrededordel áreade estudio.

Además,en un áreacontiguaa la de estudioquese exploróintensamentedurante1997, se

buscaronindividuos marcadosque pudieranhabersemovido entre20 y 90 metrosdel área

de estudio.No sepuededistinguir mortalidadde emigración , pero las cortas distancias

movidasentrerecapturas(Civantosetal., en prensa;capit. 1), el bajonúmerode recapturas

en la bandade 20 m alrededordel área de estudio, y la falta de recapturasen el área

adyacentesugierenqueaquellosindividuosno recapturadosno sobrevivieron.

Para examinar la influencia de las característicasdel microhábitat en la

supervivenciade los reciénnacidos,semidieronestascaracterísticasen el punto dondelos

individuos fueronvistospor primeravez.Debido a limitacionesde tiempo estoserealizó

únicamenteen el periodode capturade la primaverade 1997 Paracuantificarla estructura

del microhábitat,seutilizó exactamenteel mismo método descritoen el capítulo anterior

(ver material y métodos del capítulo 1). Al igual que en el capítulo anterior, este
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procedimientoproporcionó 20 puntos de muestreopor observación,que permitieron

calcular el valor de 11 variables de microhábitat: el número de contactoscon cada

categoríade sustrato,y con cadaaltura de la vegetación(Noon, 1981; Scheíbe,1987). Se

utilizó un análisis de componentesprincipales (ACP) para reducir las II variables de

microhábitata un númeromáspequeñode componentesindependientes.Unicamente,se

utilizaron los factoresque explicabanmás del 10% de la varianzay la solución inicial

factorial fue rotada por el procedimiento Varimax (Nie et al., 1975). Usando este

procedimiento,semuestreóunáreaqueeramuysimilar al tamañomediodel dominio vital

de un individuo (Civantos,datosinéditos).

Análisis estadísticos

Para testar las relacionesentre supervivenciay sexo y variables morfológicas

(LCC, y condición corporal) se usó el análisis de regresiónlogística, disponible en el

procedimientoCATMOD de SAS (SAS Institute Inc., 1988). La regresiónlogística es

adecuadaparavariablesdependientesdicotómicas(esto es,vivo versusmuerto) y puede

analizar,tantovariablesindependientescategóricas,como continuas.Hosmery Lemeshow

(1989)danuna descripción,incluyendovarios ejemplos,del procedimientodel análisisde

regresión logística. SAS proporciona un estadístico de “likelihood ratio” como un

indicadordel ajustedel modeloa los datosy un estimadorde máximaverosimilitud (13, un

coeficientedela pendientequerepresentaun cambio en la escala“logit” paraun cambio

de una unidad en la variable independiente)y el error estándarde los parámetros

independientes.Paraestimarla significaciónde las variables independientes,secalculó la

diferenciaen “desvianza”para el modelo con y sin la variable de interés.Después,se

comparóestevalor (G) con unadistribuciónde Chi-Cuadradoparacomprobarla hipótesis
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de que la eliminación del modelo de una determinada variable, disminuía

significativamenteel apoyo al modelo, segúnlos datos (Hosmery Lemeshow, 1989;

Collett, 1991).

La inclusión de la LCC como unavariableindependienteen el análisisde regresión

logísticade la supervivencia,proporcionaun testparauna relaciónlineal (en la escala

“logit”) entreel tamañocorporaly la probabilidadde supervivencia.Paracomprobarsi los

individuos en un tamañointermedioteníanmayor(o menor) tasadesupervivenciaque los

individuos mayores o menores, se examinó también el efecto de las desviaciones

individualescuadradasde la mediade la LCC sobrela supervivencia.Esto se realizó

incluyendo el término cuadrático de la LCC en el modelo. De forma similar, para

comprobarsi los individuoscon una condicióncorporalintermediateníanunaproporción

mayor (o menor) de supervivientesque los que estabantanto en buenacomo en mala

condicióncorporal,seincluyó en el modeloel término cuadráticode la condicióncorporal.

Un valor negativo del estimador de máxima verosimilitud (“maximum likelihood

estimate”) asociadocon el término cuadráticopodría implicar selecciónestabilizante,

mientrasque un valor positivopodríaimplicar seleccióndisruptiva.

Se comenzó con un modelo saturado que considerabalos efectos sobre la

supervivencia de todas las variables independientes:sexo, LCC, LCC cuadrática,

condicióncorporal,condicióncorporal cuadrática,así como todaslas interaccionesentre

las variablésindependientes;luego, seestimó su ajustea los datos(Hosmery Lemeshow

1989).Despuésse redujo el númerode variablesexplicatoriasincluidasen el modelo, en

un intento de encontrarun modelo más parsimonioso,y que todavíaproporcionabauna

buenarepresentaciónde los datos.Esto se hizo omitiendo primero todas las interacciones

de ordenalto, manteniendosolo los efectosprincipalesy las interaccionesde dosvías entre

28



Cap. 2. Factores que afectauí a la supervivencia ¡las/a la edad adulta.

el sexoy la LCC, sexo y condición, y LCC y condición.Despuésseestimó el ajustedel

nuevo modelo, y se determinó si la omisión de otra interacción bacía disminuir

significativamenteel apoyo al modelo,comoseha explicadoanteriormente.La interacción

entre el sexo y el tamañodel cuerpo,y entresexo y condición, fueron incluidas en el

modelo reducidoparadeterminarsi la relación entreestasvariablesindependientesy la

probabilidadde supervivenciaeradiferenteentremachosy hembras.Demanerasimilar, se

incluyó la interacciónentre tamañodel cuerpoy condicióncorporal paraexaminarsi la

relación entre condición corporal y probabilidad de supervivenciaera diferente entre

individuos grandesy pequeños.Si algunade estasinteraccionesno era significativa, un

modelo simple, sin interacción era ajustado a los datos. Como la relación entre

supervivenciay variasvariablesmorfológicaspodíacambiarcon la edad,o a lo largo del

tiempo, se analizaronlos datosparacadauno de los tresdiferentesperiodospor separado:

otoño de 1996-primaverade 1997; primaverade 1997 - otoño de 1997, y otoño de 1997 -

primaverade 1998. Adicionalmente,paradeterminarsi las diferenciasen morfologíaentre

los recién nacidosestabanasociadascon la supervivenciaa largo píazo, se realizó un

análisisde supervivenciaparatodo el periodo de estudio,que abarcadesdela eclosiónen

el otoñode 1996 hastala madurezsexualen laprimaverade 1998.

Para verificar la relación entrela tasade crecimientorelativo y la supervivencia

subsiguiente,se calculó la tasa de crecimientorelativo individual y se comparóentrelos

individuos supervivientesy no supervivientes.Esto sehizo únicamenteparael períodode

la primaverade 1997 al otoñode 1997, debidoal limitado númerode datosde los restantes

períodos,y porqueen esteperíodode tiempo las lagartijasalcanzanla madurezsexual.Las

tasasde crecimientofueron calculadascomo el incrementoen LCC entredos eventosde

capturaen primavera.El crecimientorelativo fue calculadocomo el residuo del mínimo
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cuadradode la regresiónlinear de la tasade crecimiento sobrela LCC en la primera

captura.Los residuospor tantorepresentanmedidasindependientesde la magnitudrelativa

de la tasade crecimientorespectoa otros individuos en la muestra,y los residuospositivos

o negativosrepresentanindividuos con rápidasy lentastasasde crecimientoparasu LCC,

respectivamente.Los sexosfueron analizadosseparadamenteporque la relaciónentre la

tasade crecimientoy el tamaño del cuerpo es diferente entre machosy hembras(ver

resultados).

Finalmente,se examinósi la probabilidadde supervivenciaestabaasociadacon

diferenciasen las característicasdel microhábitatdel dominio vital de los individuos.Para

este propósito, primero se redujo el número de variables usadaspara describir el

m¡crohábitatpor medio de un análisis de componentesprincipales(ACP) basadoen la

matriz de correlacionesde las 5 variablesde microhábitatdescritasanteriormente.Para

ello, se usó el procedimiento PRINCON4iP (SAS Institute, 1988). Los valores de los

componentesprincipales no se estandarizaronpero tenían varianzas iguales a su

correspondientevalor crítico. Después,seprobóla relaciónentreel primer componentey

la supervivenciausandoel análisisde regresiónlogística.

RESULTADOS

El número de machosy hembrasrecapturadosy no recapturados,junto con su

LCC, pesay condición corporal para cadauno de los tres períodosde tiempo, están

presentados en la tabla 1. La proporción de individuos recapturados varió

significativamenteentrelos tres períodosde tiempotanto en las hembras(x(2)2 = 53.18, P

< 0.001) como en los machos (x(2)2 = 56.60, P < 0.001). En las hembraslas tasasde

recapturavariaronentreun mínimo deI 33% en el periodo de la primaverade 1997 al
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otoñode 1997, y un máximo del 79% duranteel periodootoño de 1997 a la primaverade

1998. En los machos,el rangode recapturasfue desdesólo el 21% duranteel periodode la

primaverade 1997al otoño de 1997, hastael 74% durantelos dos períodosdel otoño a la

primavera.

Supervivenciaen relacióncon los caracteresmorfológicos.

Los resultadosdel análisis de regresiónlogística de la supervivenciasobre los

caracteresmorfológicos están resumidos en la tabla 2. Nótese que para permitir

comparacionesentre los diferentesperíodosde tiempo, algunasvariablesque no fueron

incluidas en los modelos finales estánen la tabla. Los cálculos de las diferenciasen

“desvianza” entre los modelossaturadosy reducidosrevelan que ninguna, del enorme

númerode interaccionesposibles que no están en la tabla 1, tuvieron una influencia

significativa sobrela supervivenciay este era el caso paratodos‘los períodosde tiempo

(todaslas P> 0.25).En conclusión,los análisis revelaronasociacionessignificativasentre

supervivenciay LCC, condición corporal y sexo, respectivamente.Sin embargoestas

asociacionesfueron complicadas. No sólo porque la relación entre morfología y

supervivenciavariaba entre periodos de tiempo, sino porque la dependenciade la

supervivenciasobre la condición corporal fue también diferente entre los individuos

grandesy pequeños,así como entremachosy hembras.Además,los análisismuestranque

duranteciertosperiodos de tiempo, tanto individuos en buenacomo en bajacondición

corporal,sobrevivieronmejor que los individuos con una condicióncorporal intermedia.

Los resultadossepresentana continuación,en detalleparacadaperíodode tiempo.
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Otoñode 1996—primaverade 1997.

Se obtuvierondatosde supervivenciade 227 recién nacidosdesdeotoño de 1996

hastaprimaverade 1997. Tantoenmachoscomoen hembras,el 74% de los reciénnacidos

sobrevivierona esteperíodode tiempo (tabla 1). El análisis de regresiónlogísticareveló

un significativo efecto cuadráticode la LCC sobrela supervivencia,con el estimadorde

máxima verosimilitud (“maximum likelihood estimate”) siendo positivo; por tanto,

indicando que los recién nacidos que tenían un tamaño intermediosobrevivieronmenos

que los reciénnacidosgrandeso pequeños(Tabla 2). De forma similar, hubo un efecto

cuadráticosignificativo de la condicióncorporal sobrela supervivenciacon el estimador

de máximaverosimilitud siendo alto y positivo, lo que indica que los reciénnacidosque

estabanen buenao mala condición corporal sobrevivieronmejor que los reciénnacidos

con un tamañointermedio. Tambiénhubo un efecto significativo de la interacciónentre

LCC y condicióncorporal,señalandoque la relaciónentrecondicióny supervivenciafue

dependientede la LCC (Tabla 2). Por lo tanto, se realizarondos análisis separadosdel

efectode la condiciónsobrela supervivencia,basadosen los datosde los individuos con

una LCC que era menor de la media y mayor de la media. Entre los recién nacidos

pequeñosla supervivenciadecreciósignificativamentecon un incrementoen la condición

corporal(13 = -12.24±4.48,G = 7.44, P < 0.001). Sin embargo,entrelos reciénnacidos

grandesla relaciónentrecondicióny supervivenciafue positiva,aunqueno significativa(¡3

= 1.64+449 G=0.13,P>0.5).

Primaverade 1997 — otoño de 1997.

De la primaverade 1997 al otoño de 1997 seobtuvierondatospara185 juveniles.

De aquellosindividuos quesobrevivierona su primer invierno,únicamenteun 21% de los
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machosy un 33% de las hembrasobrevivierondurantesu primeraestaciónde actividad

(Tabla 1). El análisis de regresión logística otra vez reveló un efecto cuadrático

significativo de la condición sobre la supervivencia, con un estimador de máxima

verosimilitud alto y positivo, indicando que los juveniles que estabanen buenay mala

condiciónsobrevivieronmejor que los que estabanen unacondición intermedia.Como en

el anteriorperíodode tiempo, huboun efectosignificativo de la interacciónentreLCC y la

condicióncorporalsobrela supervivencia(Tabla2). Sin embargo,duranteesteperíodode

tiempo, la relación entresupervivenciay condiciónno fue estadísticamentesignificativa,

tanto en los individuos pequeñoscomo en los grandes,aunquela tendenciafue diferente.

Así que, entre los individuos pequeños, la supervivenciatendió a decrecer con el

incrementoen condición corporal (¡3 = -4.22 ±3.08, G = 1.88, P > 0.1), y entre los

individuos grandes,la supervivenciaaumentócon un incrementoen la condición(13 = 2.44

±2.48,G = 0.97,P >0.25).

Otofio de 1997— primaverade 1998.

Para este período de tiempo se obtuvieron datos de supervivenciapara 52

individuos. La proporción de supervivientesen su segundoinvierno fue del 74% en

machosy 79% en hembras(Tabla 1). El análisisde regresiónlogísticarevelóun efecto de

la interacciónentre el sexo y la condición corporalsobrela supervivencia,cercanoa la

significación, sugiriendo que la relación entre condición corporal y supervivenciaera

diferenteentrelos dossexos(Tabla 2). Se realizó,por lo tanto, un análisisseparadode la

supervivenciay condición en machosy hembras.Entre las hembras,la supervivencia

tendió a decrecercon un incremento en la condición corporal, aunque de forma no

significativa (13 = -1.13 + 096 G = 1.36, P > 0.1). Entre los machos,la probabilidad
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Cap. 2. Factores que afecta)? a la supervivencia hasta la edad adulta.

supervivenciatendió a incrementarsecon el aumentoen la condición corporal,pero otra

vez estarelaciónno fue estadísticamentesignificativa (13 = 1.14 + 1 01 G = 1.29, P >

0.25).

Otoño de 1996—primaverade 1998.

Del otoño de 1996 a la primaverade 1998 seobtuvierondatospara227 individuos

(Tabla 1). Únicamenteel 8% de los machosy el 14% de las hembrasque eclosionaronen

1996, sobrevivieronal períodoenterode estudio,queseprolongó hastaquelos individuos

alcanzaronla madurezsexual. Los análisis de regresiónlogística revelaronun efecto,

cercanoa la significación, del sexo, condición corporal y la interacciónentre sexo y

condición corporal sobre la supervivenciadesdejusto despuésde la eclosiónhasta la

madurez(Tabla2). Análisis separadosde machosy hembrasrevelaronun patrónsimilar al

obtenido desdeel otoño de 1997 a la primaverade 1998. Así que~ en las hembrasrecién

nacidasla supervivenciano estuvoasociadacon la condicióncorporal(¡3 = -0.17±3.69, G

= 0.001,P> 0.9). En cambio,en machosla supervivenciaaumentósignificativamentecon

un mcrementoen la condicióncorporalde los reciénnacidos(¡3 = 11.26±5.34, G = 4.45,

P <0.05).
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Cap. 2. Factores que afectan a la supervivencia has/a la edad adulta.

Tabla2. Resultadosdel análisisde regresiónlogísticadela supervivenciasobrecl sexo,longitud

cabeza-cuerpo(LCC) y condicióncorporalen los Psamníodroníusalgirus queeclosionaronen otoño

de 1996. La condicioncorporalfUé medidacomoun residuode la regresióndel pesosobrela LCC.

LCC2 y Condición2representanla desviacióncuadradade la mediay testanunarelacióncuadrática

entre supervivenciay LCC y condición corporal, respectivamente.N = Númerode individuos.

3= Estimadorde máximaverosimilitudasociadocon el error estándar(SE).

N SE G Pc

Otoño 96—primav 97 227

Sexo 0.03 >0.75
LCC ¿204 0111 0.12 >0.75
LCC2 0.116 0.0398 13.73 <0.001
CONDICIÓN -6.35 3.43 3.49 0.05’P<0.1

Condíc¡én2 109 47.83 7.17 <0.01
Sexo*LCC 0.29 >0.5
Sexo*Condición 1.07 >0.25
LCC*Condición (,.84 2.237 15.92 <0.001

Primav 97—Otoño 97 185

Sexo 2.13 >0.10
LCC 0.12 ¿212 0.98 >0.25
LCC2 -¿2 009 ¿2027 0.12 • >0.50
CONDICIÓN -¿268 1.86 0.14 >0.50

Condición2 24.80 9.50 18.66 <0.001
Sexo*LCC 2.55 >0.10
Sexo*Condición 0.02 >0.75
LCC*Condición 1.36 0.57 10.31 <0.005

Otoño 97—Primal’ 98 52

Sexo -¿221 ¿238 0.30 >0.50
LCC ¿209 0.15 0.60 >0.25
LCC2 0.22 >0.50
CONDICIÓN -0.03 0.85 0.01 >0.90

Condición2 1.56 1.66 0.61 >0.25
Sexo*LCC 0.11 >0.50
Sexo*Condición 1.80 1.14 3.22 0.05cPc0.1
LCC*Condición -0.33 0.32 1.24 <0.25

Otoño 96—Primav 98 227

Sexo -0.41 0.25 2.94 O.05<PC0A
LCC ¿204 ¿207 0.48 >0.25
LCC2 0.64 >0.25
CONDICIÓN S54 3.24 2.98 0.05cPcO.1

Condición2 0.09 >0.75
Sexo*LCC -0.08 ¿208 1.68 >0.10
Sexo*Condición 5.71 3.24 3.22 0.05cP.c0.1
LCC*Condicióíi 0.005 >0.90
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Cap. 2. Factores que afectan a la supervivencia hasta la edad adulta.

Supervivenciaen relacióna las característicasdel microhábitat.

El análisis de componentesprincipalesreveló que las diferenciasen mícrohábitat

entreindividuos estánadecuadamenterepresentadasen dos dimensiones,segúnsejuzga

por la magnitudde los respectivosvalorescríticos. Los dos primeroscomponentesjuntos

explicaronun 84% del la varianzatotal de las variablesde microhábitat.El componente

principal 1 (PC1) explicó el 60% de la varianzay el primer “eigenvector” mostró un

elevadovalor positivo de la coberturade vegetaciónsobreel suelo y de hojarasca,un

elevadovalor negativo de hierba y un bajo valor negativo de rocas y suelo desnudo,

respectivamente.El componenteprincipal 2 (PC2) explicó el 24% de la varianza y el

segundo“eigenvector” tuvo un valor (loading) alto y positivo de hierbay coberturade

vegetaciónsobreel suelo,un valor negativoy alto de hojarascay bajos valoresde rocasy

suelo desnudo.

No hubo diferencias entre machosy hembrasen el uso del microhábitat, tanto

cuandoel microhábitateramedido como PCi (Machos X + SD: -0.61 + 4 92 n = 78;

Hembras:0.52 + 486 n = 84; test de la t, t = -1.4762,df= 160, E = 0.14) o como PC2

(Machos: -0.21 + 3 20 n = 78; Hembras:0.08 ±3.15, n = 84, t = -0.58, df = 160, E =

0.56). Una correlaciónpositiva entrela LCC de los individuos en la primaverade 1997 y

el valor del PCi de sus dominios vitales (r = 0.26, E < 0.001, n = 162) sugiereque el

tamañodel cuerpoy las característicasdel microhábitatestabanasociadas.Sin embargo,

no hubo asociaciónentrePCI y la condición corporal de los individuos a principio de

primavera(Correlaciónde Pearson,r = -0.08,E = 0.29, n = 162) ni entrePCi y la tasade

crecimientode los individuos hastael otoño de 1997 (r = 0.13,E = 0.5 1, n = 28). No hubo

correlacionessignificativasentrePC2y ya fuera la LCC, condición corporalo la tasa de

crecimiento(todaslas P> 0.25).
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Cap. 2. Factores que afectan a la supervivencia has/a la edad adulta.

Los resultadosdel análisisde regresiónlogísticarevelaronque las características

del microhabitat usado por los individuos en 1997 estuvieron asociadas,

significativamente,con la probabilidad de supervivenciadurantela estaciónde actividad

hastael otoño de 1997. Así, la supervivenciadecreciósignificativamentecon un aumento

de los valoresde PCi (13 = -0.12 ±0.053, G = 4.69, P < 0.05), sugiriendo que la

mortalidadaumentabacon un incrementode la coberturavegetal. Esta relación entre

supervivenciay PCI semantuvoinvariablecuandosecontroló estadisticamenteel efecto

de la condición, LCC y su interacciónsobrela supervivencia,mediantela inclusión de

estasvariablesen el modelo (efecto de PCI, ¡3 = -0.14 + 0058 G 6.01, P <0.05). No

huborelaciónentrePC2y supervivencia(¡3 = -0.03±0.069,G = 0.19,1’>0.5).

Supervivenciaen relacióna la tasade crecimiento.

Se obtuvierondatossobrela tasade crecimientode 75 individuos quesecapturaron

en 2 ocasionesseparadasen la primaverade 1997. La relaciónentretasade crecimientoy

tamañodel cuerpoen la primeracapturadiferió significativamenteentresexos,siendolos

machos los que tuvieron un crecimiento más rápido que las hembras(AiNCOVA.,

comparaciónde pendientes:F 1,71 = 0.21, P = 0.64; comparacióndemínimoscuadrados:E

i,72 = ~ 1’ < 0.01). La tasade crecimientorelativo se calculó como residuosde dos

diferentesregresionesde la tasade crecimientosobrela LCC inicial de machosy hembras.

Las comparacionesde las tasas de crecimiento relativas entre individuos que fueron

recapturadosen otoño de 1997 y los individuos que no fueron recapturados,no dieron

evidenciade un efecto de la tasa de crecimiento en primaverasobrela supervivencia

subsiguiente,tanto en machos(Recapturados,X ±SD de los residuos:-0.00176±0.0338,

n = 27; No recapturados:0.00476±0.0272, n 10, t = 0.55, df = 35, 1’ = 0.59) como en

38



Cap. 2. Factores que afectan a lasupervivencia hasta laedad adulta.

hembras(Recapturadas:0.00279±0.0300,n = 26; No recapturadas:-0.0060±0.0208,n =

12, t = 0.92, df= 36,1’ = 0.36). Los análisisde regresiónlogísticatambiénrevelaronque

no huboasociaciónentrela tasade crecimientorelativade los individuos y su probabilidad

de supervivencia(13 = -1.86+ 8 65 G = 0.02, P>0.75).

DISCUSIÓN

En primerlugar, los resultadosmuestranque, desdela eclosiónhastala madurez,la

mortalidadde la lagartijacolilargaes relativamentealta: unicamenteun 8% de los machos

y un 14% de las hembrasque eclosionaronen 1996 sobrevivieronal periodo de estudio

entero, hastaalcanzarla madurezsexual en la primaverade 1998. La probabilidad de

supervivenciavarió entrelos períodosde tiempo, siendotan alta comoun 75% duranteel

primer y segundoperíodo que va desde el otoño a la primavera, que es cuando las

lagartijasestabaninactivas,y sobreel 25 % durantela primeraestaciónde actividadque

va de la primavera al otoño (Tabla 1). Desafortunadamente,los datos de marcaje y

recapturano permitenidentificar cualesson las causasde la mortalidad,pero las lagartijas

podrían haber muerto durante y despuésde la hibernación por causas tales como

congelación,inanición, enfermedadesinfecciosaso depredación.De hecho, los juveniles

de E. algirus puedenincluso serpredadospor los adultosconespecíficos(Civantos,datos

inéditos). Los análisis revelaron asociacionessignificativas entresupervivenciay LCC,

condición corporal, sexo, y uso del microhábitat, respectivamente.Sin embargo,estas

asociacionesentresupervivenciay caracteresmorfológicos variabanentre los diferentes

periodos de tiempo considerados(Tabla 2), presumiblementeporque las fuentes de

mortalidad durante la estaciónde actividad fueron diferentesque en períodosde baja

actividade hibernación.Otra posibleexplicaciónparaestavariabilidad es que la relativa
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Cap. 2. Factores que afectan a la supervivencia l?as/a la edad adulta.

importanciade los diferentesfactoresselectivos,tales como la depredacióne inanición,

puedenhabercambiadodurantela vida del individuo como consecuenciadel aumentoen

el tamañocorporaly cambiosen el comportamiento.

Supervivenciaen relaciónala condicióncorporal,LCC y sexo.

La condición corporal estuvo significativamenteasociadacon la supervivencia

durantetodos los tres períodos de tiempo, aunqueel efecto de la condición sobrela

supervivenciafue algunasveceslineal, otras cuadráticoy otras dependientedel sexo y

tamañocorporalde los individuos (Tabla 2). Los índicesde condicióncorporal(relación

longitud-peso)ofrecenun buenindicadorde la proporciónde comidaingeridapreviamente

y del tamañode las reservasenergéticasen reptiles (Bonnetty Naulleau,1994;Forsmany

Lindelí, 1996)y estánasociadascon costesy beneficios,directose indirectos,que pueden

influir en la supervivencia.Una elevadacondicióncorporalpuedemejorarla supervivencia

durantelos períodosde escasezde comida, durantela hibernacióny justo despuésde

emergerde ésta(Pond, 1981). Acorde con esto, la relación positiva entre condición

corporaly supervivenciaen los individuos grandesde 1’. algirus sugiereque la elevada

condición favorece la supervivenciade los recién nacidos durante el invierno y los

períodosde inactividad. Sin embargo,la elevadacondicióncorporaltambiénpuedeinfluir

negativamenteen la supervivencia.Primero, los depósitosgrandesde grasaincrementanel

costemetabólicode la locomocióny perjudicanel desarrollode la locomoción(Taylor et

al., 1980), posiblementeconduciendoa un aumento en el riesgo de depredacióny

reduciendola eficienciade alimentación(Hueyet al., 1984).Segundo,la elevadaactividad

de búsquedade alimento requeridapara conseguiry manteneruna elevadacondición

puede resultaren un aumentode la exposicióna depredadores.Tercero, como hay un
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Cap. 2. Factores que afectan a la supervivencia hasta la edad adulta.

equilibrio entre el crecimientosomático y la acumulaciónde las reservasenergéticas

(Forsmany Lindelí 1991, 1996), los individuoscon elevadacondicióncorporalpodríanno

tenerlas ventajasasociadascon un incrementoen el tamañocorporal.Los individuos en

pobre condición evitarán estos tres costos potenciales, y esto puede posiblemente

compensarsu mayor susceptibilidada la inanición y explicar por qué la supervivencia

decreciócon un incrementoen la condicióncorporalduranteel primerperíodode tiempo.

Pero,¿porqué los individuos con bajay elevadacondición sobrevivieronmejor

que los individuos en una condición intermedia?Como se argumentabaanteriormente,

individuosen buenacondiciónpodríanhabersufridobajamortalidadbien porqueevitaron

la inanición, o bien porquesus territorios proporcionabanlas mejoresoportunidadespara

alimentarse,solearsey protegersede los depredadores,mientras los individuos en baja

condición puedenhabersufrido una tasa de mortalidad más baja porque ellos estaban

inactivos y por lo tanto menos expuestosa los depredadores.Los individuos con una

condición intermedia, sin embargopodríanhabersufrido mayor depredación,como un

costode la actividad,sin disfrutarlos beneficiosdereducirel riesgode inanícion.

La asociaciónentre supervivenciay algunos de los caracteresmorfológicos fue

diferentetambiéndentrode un determinadoperíodode tiempo, tanto entrelos dos sexos

como entre individuos pequeñosy grandes.Así, durante los dos primeros períodosde

tiempo la relación entrecondición corporal y supervivenciafue diferenteen individuos

pequeñosy grandes,y duranteel tercer períodode tiempo fue diferente en machosy

hembras(Tabla2) . No es fácil identificar los mecanismosresponsablesde estospatrones

tan complejos.Una posible explicación, sin embargo,es que las fuentesde mortalidad

fueron diferentesen individuos grandesy pequeños,y en machosy hembras,dependiendo

de las diferenciascomportamentalesentreestascategoríasde lagartijas.
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Cap. 2. Fac/o,-es queafectan a la supervivencia hasta la edad adulta.

Los análisis de los datos para el período entero de estudio (otoño de 1996-

primavera de 1998) descubrieronun efecto sobre la supervivencia,Cercano a la

significación, del sexo,la condicióncorporalinmediatamentedespuésde la eclosióny de

la interacciónentreestasdosvariables.Análisis separadosde machosy hembrasrevelaron

que la supervivenciaen machosdesdeel nacimientohastala madurezse incrementaba

significativamentecon el aumento de la condición corporal. Esta asociaciónentre

condición corporal y supervivenciaprobablementeno refleja un efecto causal de la

condicióntempranasobrelasupervivenciaa largopíazo.Muy probablemente,la condición

corporalaedadtempranaessimplementeun indicadorde la habilidadparaadquirirbuenos

territorios, y un elevadoéxito en la alimentación.En hembras,sin embargo,la condición

corporaldespuésde la eclosiónno estuvoasociadasignificativamentecon la probabilidad

de supervivenciahastala madurez,aunqueellassobrevivieronmejor, sobrela media, que

los machos.Segúnla ideade que la acumulaciónde grasajuegaun papelimportanteen la

reproduccióne hibernaciónde las lagartijasde zonastempladas(Congdonet al., 1982),

futurosestudiosque clarifiquensi las diferenciasindividualesen condicióncorporal son

resultantesprimariamentede las estrategiasde disposicióndiferencialde la energíao de

tasas variables de ingestión de comida, deberían dar más información sobre los

determinantesde la correlaciónentrecondicióncorporaly supervivencia.

Supervivenciaen relacióna lascaracterísticasdel microhábitat

Durante la estaciónde actividad de la primaverade 1997 al otoño de 1997, la

supervivenciade los juveniles al principio de la primaveradisminuyócon el incrementoen

la coberturade vegetación.El hechode queestarelaciónsemantuvierainalterablecuando

secontrolaronestadísticamentelos efectosde la condición, LCC y su interaccióncon la
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supervivencia,corroboraquelas característicasdel microhábitatsonunaimportantefuente

de variaciónen la supervivenciade los juveniles.Al principio de la primavera,la cobertura

de vegetaciónsobre el suelo la proporcionanprincipalmentelos arbustosdispersosy

perennes de Cistus. Estos arbustos sostienen una elevada densidad de presas de

invertebrados(Díaz y Carrascal,1991), y sonusadosfrecuentementepor los adultosdeP.

aig/rus, así como por importantesdepredadoresde 1’. aIg/rus, como por ejemploculebras

(Malpolon ¡nonspesuianusy Corone/la girondica) y el lagarto ocelado ~Lacertalepida)

(Civantos, datos inéditos>. Los juveniles de 1’. aIg/rus que usanestos arbustospueden

sufrir una elevadamortalidaddebidaa la depredaciónpor partede los conespecíficosmás

viejos, y por depredadoresinterespecíficos,con lo cual se estableceuna relaciónnegativa

entresupervivenciay coberturade vegetaciónal principio dela primavera.

Las diferenciasen el uso de microhábitatentrelos juvenilesy adultosde?.aig/rus

hansido previamentedescritasy atribuidasa las interaccionesagonísticasintraespecíficas,

así como a evitara los depredadores(Mellado, 1980; Carrascalet al., 1990). Sin embargo,

las diferentesrespuestasa la depredaciónpodríanserun factoradicionalque contribuyera

a las diferenciasentrelas clasesde edaden el uso del hábitat(Stamps,1983b).Comparado

con el de los adultos,el comportamientoantidepredatoriode los juvenilesde P. aig/rus es

menosdependientedela huidaaun refugio (Martín y López,1995).Durantela primavera,

los juveniles tambiénpuedenocuparmicrohábitatsmáso menosal azar, porquepueden

encontrarrefugios segurosen los parchesde hojarascamás pequeñosy estrechos.Sin

embargo,duranteel final de la primavera,el veranoy el otoño, los reciénnacidosy los

juvenilesde?.aig/rus seleccionanmicrohábitatssimilaresa los de los adultos.
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Supervivenciaen relacióna la tasade crecimiento.

Se ha hipotetizadoque los individuos que crecenrápidamentepuedensufrir una

reducción en la supervivenciapor causade los riesgosasociadoscon la búsquedade

alimento y los costes fisiológicos asociadoscon un rápido crecimiento (p.ej., Sibly y

Calow, 1986). Sin embargo,nuestrosresultadosno revelaronuna asociaciónsignificativa

entre la tasa de crecimiento y la supervivenciasubsiguiente.Forsman(1993) llegó a

resultadossimilares cuandoestudiabala tasade supervivenciaen relación a la tasa de

crecimientoen unapoblaciónnaturalde víboraeuropea( Viperaberus).¿Cuálpuedeserla

razón paraestaaparentefalta de efectode la tasade crecimientosobrela supervivencia?

Una posibilidades que en los individuos con rápido crecimiento,los costesmencionados

sean compensadospor los beneficiosderivadosdel aumento del tamaño corporal. Los

individuos pequeñospuedensermásvulnerablesa la depredaciónque los individuos más

grandes,y así los individuos pequeñosque crecen rápidamente’para alcanzarun gran

tamañopuedenobtenerrefugio contra ciertos depredadoresy contra los conespecíficos

másviejosy potencialmentecanibales(Wernery Gilliam, 1984).Alcanzarrápidamenteun

tamañograndepudeserventajoso,porqueel tamañocorporaltambiénafectae influye en

las relacionesde dominanciay mejora la habilidad para adquirir recursosen varías

especiesde lagartijas(Philibosian, 1975; Tokarz, 1985), incluyendo1’. aig/rus (Martin y

Forsman, en prensa, Civantos, datos inéditos). Además, los individuos que crecían

relativamenterápido podíanhaberlohechosimplementeporque estabanen posesiónde

territorios de alta calidad que proporcionabanno sólo buenaalimentación,sino también

proteccióncontralos depredadores.Deberíamosenfatizar,sin embargo,queen esteestudio

la relación entre tasa de crecimiento y tamaño corporal en la primera captura fue

significativamentediferenteentrelos dos sexos,con los machoscreciendomásrápido que
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las hembrascon tallassimilares.Esterápido crecimientode los machos,junto con la más

bajasupervivenciatotal de machos(8% desdela eclosiónhastala madurez)frentea la de

las hembras(14%),sugierequeel crecimientorápidoo los comportamientosasociadoscon

crecimientorápido,puedenafectarde forma negativaa las expectativasde supervivencia

de 1’. aIgi¡us.

En conclusión, los análisis demuestranque la probabilidad de supervivenciade los

juvenilesde la Lagartija colilarga1’. aig/rus fue relativamentebaja,variable entreperiodosde

tiempo, y asociadatanto con caracteresfenotípicos(sexo,condición corporaly LCC) como con

eluso del microhábitat.La heterogeneidadde la relaciónentrela supervivenciay los caracteres

morfológicosentrelos tres períodosde tiempo, entreindividuos grandesy pequeñosy entrelos

dos sexosilustra, queserequiereprecaucióncuandosehaceninferenciasy prediccionesbasadas

sobreestudiosa corto plazo.Los resultados,además,sugierenque la importanciarelativade los

diferentesagentesselectivospuedencambiaren respuestaa la variación ambientaly durantela

vida de los individuosy diferir entremachosy hembras.
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Capítulo3.

INFLUENCIA DE LA FECHA DE ECLOSIÓN SOBRE EL TAMAÑO CORPORAL

Y EL ESTATUS SOCIAL EN LA MADUREZ.

RESUMEN

Tanto las característicasmorfológicas como el comportamientosocial en la

madurezsexual puedenestar determinadaspor caracteresrelacionadoscon la puestay

eclosión, que puede afectar a los atributos reproductoresde la descendencia.En este

capítulo,seexaminala influenciade la fechade eclosiónsobreel tamañocorporal,tamaño

de la cabeza,uso del espacioy posible éxito de emparejamientode machosy hembras

adultosque nacierondos añosantesy que sobrevivieronhastala madurez.Los resultados

demuestranquela fechade eclosiónes un factormuy importanteen determinarel tamaño

que adquiereun individuo en la edadadulta.Los individuos quenacieronantesalcanzaron

una mayortalla en su primera temporadacomo adultospotencialmentereproductores,que

los quenacieronmástarde.El mayortamaño(la mayorLCC y mayoralturade la cabeza)

es uno de los factoresque estuvocorrelacionadocon el númerode hembrasquesolapaban

con los dominiosvitales de los machosadultosmásjóvenes.Debidoa esto, estosmachos

tuvieronun mayornúmerode contactoscon hembras.

INTRODUCCIÓN

La variación del tamañocorporalen las lagartijasmachospuedeestarrelacionada

con diferenciasen el éxito reproductivo (Trivers, 1976; Ruby, 1981, 1984; Trillmich,

1983). El tamaño, por tanto, estaríasujeto a selección sexual (Darwin 1871). Se ha

teorizadoquelos encuentrosagresivosentremachoslos gananlos machosmásgrandesy,
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así,obtienenel accesoa las hembras(Cooper1977;Ruby 1978; Carothers1984; Cooperet

al., 1993) o son elegidos como parejapor su tamaño o por característicasque están

correlacionadascon el mayor tamaño (Trivers, 1972). El éxito reproductordiferencial

entreindividuos del mismo sexoresultaen una selecciónque favorecela hipertrofiade

caracteresque determinanel resultadode las confrontacionessociales.En especiesen las

cualesseha observadoagresiónintrasexual,uno de estos caractereses el tamañode la

cabeza(Carothers,1984; Vitt y Cooper, 1985, 1986).Como el tamañofisico es a menudo

un determinanteimportanteen los conflictosagonísticos,los machosmayoresy másviejos

sonnormalmentelos másexitososen adquiriry defenderterritorios de reproducción(p.ej.,

Warner y Hoffman, 1980; Stamps,1983a).Cuandolos machosmayoresson dominantes,

una alternativaparalos machosmáspequeñosy jóveneses dispersarsea áreasseparadas

del hábitat de reproducción(Stamps, 1983b). En otros casos,los machospequeñosse

mantienencercade los territorios de los másviejos y adoptanunavariedadde patronesde

comportamiento alternativos que a corto plazo provocan un éxito reproductivo

relativamentebajo, pero puedenpromoverfuturas oportunidadesde adquirir territorios y

parejas(p.ej.,Woolfendeny Fitzpatrick, 1978; Smith y Arcese, 1989;Warner,1994).

Sehademostradoque la organizaciónsocialpoligínicade las lagartijases un buen

sistemapara los estudiosde camposobrelas relacionesentreel comportamientosocial,

uso del espacio, éxito reproductor de los machos y evolución de los sistemasde

apareamiento.Entre los aspectosmenosinvestigados,estánlos factoresque gobiernanla

transiciónde los individuoshaciarangosmásaltos en lajerarquíasocial, queincrementen

el éxito reproductor.En muchas especies,los machosjóvenes no son capaces de

reproducirseporqueno puedencompetireficazmentecon los machosmás viejos, y por

tanto, es adaptativopara los machosmás jóvenesretrasarla maduracióny el esfuerzo
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reproductorhastaquepuedanobtenerun tamaño(o nivel de experiencia)en el cualpuedan

competirefica.zmentepor las hembras(Wolfendeny Fitzpatrick, 1978;Wiley, 1981; Smith

y Arcese, 1989). Inherentea este argumentoes la asunciónde que los machosno son

capacesde alcanzarla capacidadcompleta de competir o reproducirseen un estado

temprano,prescindiendode las condicionessocialeslocales(Wiley, 1981).

Tanto las característicasmorfológicas como el comportamientosocial en la

madurezsexualpuedenestardeterminadasno sólo por las trayectoriasindividualesen las

interrelacionesjerárquicas;también, estas característicaspodrían estar afectadaspor

caracteresgenéticoso por caracteresrelacionadoscon la puestay eclosión,como por

ejemplo la fecha de eclosión, que puede afectar a los atributos reproductoresde la

descendencia.Estudiosde campocon otros organismosindican que, los que nacenmás

tardeen la estaciónreproductoratienentasasde crecimientomásbajas(Landa, 199 la,b) y

unamortalidadmáselevada(Anholt, 1991; Verhulst y Tinbergen;1991),comparadocon

los individuos que nacenmás tempranoen el año. Algunos estudioscon lagartijas,han

demostradoque, aquellosindividuos que nacíanantes,teníanun tamañocorporalmayory

una tasa de supervivenciamás elevada, que los que nacían más tarde (Bauwens y

Verheyen, 1987; Olsson y Shine, 1997). Un estudio de campo realizado con

Psammodronzusaig/rus (ver capítulo 1), demostróque la fechade eclosióninfluía en la

probabilidadde supervivenciay en el tamañocorporalal final de la estaciónde actividad.

1’. aIg/ruses un buencandidatoparaestudiosde campodetalladossobrelos individuos de

sexo y edad conocidoscon el fin de aumentarel conocimiento de la evolución de los

sistemassociales en lagartijas. Es conocido que el sistema social de 1’. aIg/rus es

poligínico, caracterizadoporquelos machosmásgrandesy viejos monopolizangruposde

hembraspor medio de la defensaterritorial y que los machosadultos más pequeños
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desarrollan una estrategiade cripsis frente a los machos más grandes, los cuales

normalmenteganana los máspequeños(Salvadoret al., 1995, 1997).En estecapítulo,se

examina la influencia de la fecha de eclosiónsobreel tamañocorporal, tamaño de la

cabeza,uso del espacioy posibleéxito de emparejamientode machosy hembrasadultos

que nacieron dos años antes y que sobrevivieron hasta la madurez. Los resultados

demostraronquela fechade eclosiónesun factormuy importanteen determinarel tamaño

que adquiereun individuo en la edadadulta.

MATERIAL Y METODOS

El estudiose llevó a caboentreseptiembrey octubrede 1996, y marzo-mayo de

1998.La zonade estudioes la parcelade 1.5 hectáreasdel melojarcercanoa Navacerrada.

En septiembre-octubrede 1996 se capturaronlos reciénnacidos(paramás detallever

capítulo 1). Se estimó la fechade eclosiónde los reciénnacidos,dividiendo la diferencia

entre la LCC en la primera captura y la LCC media en la eclosión de esta especie

(Bauwensy Diaz- Uriarte, 1997), por la tasamediade crecimiento(0.12mm] día) de los

reciénnacidos(obtenidade 39 individuos reciénnacidosquefueron recapturadosun mes

despuésde la primera captura). En marzo de 1998 se recapturó a los individuos

supervivientesque habíannacido en 1996 y tambiénsecapturóa individuos de la misma

clasede edad (rango de LCC= 65-80 mm) no capturadosanteriormente(duranteeste

período de tiempo los individuos alcanzansu madurezsexual). Para cada individuo

capturadoy recapturadoseanotóla fechay lugarde captura,sexo,longitud cabeza-cuerpo

(LCC), conunaprecisiónde 0.5 mm, pesocon una precisiónde 0.1 g, condiciónde la cola

(enterao rota), y semidió la alturade la cabezaen el puntomásalto del cráneopor medio

deun calibredigital, con unaprecisiónde 0.01 mm.

49



Cap. .3. influencia de lafechadeeclosión sobreel tamaño corporal y elestaWs social en lamadurez.

Adicionalmente,se capturarontodos los machosy hembrasmás viejos (esto es

LCC mayor de 80 mm) que habitabanen y/o alrededordel dominio vital de los machos

jóvenes.Estosehizo paraconocerla densidadtotal dehembrasreproductorasen el área,y

para conocerel número de machosmás viejos (y dominantes)que competíancon los

machosjóvenes.Estos individuostambiénfueronmarcados,medidosy pesados.Seestimó

el dominio vital de los machosmás viejos paraconocerel grado de solapamientocon el

dominio vital de los machosjóvenes objeto de estudio. Todos los individuos fueron

marcadoscon 2 ó 3 manchasde color en la cabezaque permitieran su identificación

individual en el campoy el mismodía de capturafueron soltadosen el mismo punto de

captura.

Se tomarondatos de las lagartijasen su segundaprimaverapormedio de varios

censosdiarios, realizadosdurante20 díasconsecutivosde buentiempo (entreel 1 y 25 de

abril de 1998). En estos censosse anotabaen un mapa,mientrasse haciaun recorrido

rutinariosobrela parcelade estudio,la localizaciónde los individuosvistos y el númerode

contactosintersexuales(tanto de los individuos jóvenescomo de los más viejos). Se

consideróun contactocon el otro sexo cuandoun machoy una hembraeranvistos juntos

másde 2 vecesal día o durantevarios díasconsecutivos.Esto sehizo así, porquealgunas

vecesun machoiba detrásde una hembradurantevarios metrospero al fmal la hembra

claramentelo rechazaba,o unmachomásviejo perseguíay expulsabade lazonaal macho

más joven: Se obtuvo la frecuencia de contactos al dividir el número de contactos

observadosporel númerode días de observación.Cuandose observabanestos contactos

entresexosseanotabala edad(segúnsu talla) de los individuos (adultosjóveneso adultos

viejos) y algunos detalles de las secuenciasde comportamiento.Aquí, únicamentese

presentanlos datosde aquelloscontactosentresexosen los cualesse conocíaal menosla
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identidaddeuno de los dosindividuos.El dominio vital de cadalagartijamachosecalculó

pormedio del polígonoconvexoque incluía todos los puntos dondesevio al individuo

(Rose,1982).Paraminimizar la dependenciaentrelis repetidaslas observaciones,setomó

un únicopunto pordíade cadaindividuo macho.Utilizando el métodode Rose(1982),se

estimó que al menos 12 puntospor individuo eranbastantesparaenglobarel 100 % del

dominio vital (Rose,1982).La mediade puntospor individuo fue de 14.38 + 0.78 SE, con

un máximode 18 y un mínimo de 12. Se anotóel númerode hembrascapturadasy vistas

dentro y en unabandade 2 metrosde ancho,alrededordel dominio vital de los machos.

2Tambiénseestimóla densidadde hembrasen 100 m del áreadondelos machosteníansus

2dominiosvitales, yaquetodos los machostuvierondominiosvitalesmayoresde 100 m

Las probabilidadespresentadasno estánajustadaspara múltiples comparaciones,

pero la significación presentadase verificó, cuando era apropiado,usandoel ajuste

secuencialde Bonferroni (mce, 1989) para múltiples comparaciones(Chandíer, 1995).

Parala mayoríade los análisisseusala muestrarestringidaa los individuosde los cuales

seconocíasu fechade eclosión,aunqueen algúncaso, en queestetamañode muestrafue

muypequeñoparael análisisseutiliza el total delos individuosjóvenesmarcados.

RESULTADOS

Crecimiento,dominiovital y accesoalas hembras.

Entreel 19 de agostoy el 7 de octubrede 1996, secapturaron137 reciénnacidos.

SuLCC mediafue de 28.12 + 0.15 SE mm, rangoentre24.5 - 33 mm. El pesomedio fue

de 0.53 + 0.Olg, rangoentre0.26 - 0.94 g. En marzode 1998 secapturaronun total de 13

machosy 26 hembrasquehabíanalcanzadola edad adultaen estaestación.Las medias
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respectivas(±SE)de LCC fueron 70.82 + 0.Ymm (rango= 66-77mm)y 70.61 + 0.7mm

(rango= 65 - 78mm), y el pesorespectivofue de 8.5 + 0.2g (rango= 7.05 - 10.05g)y 7.1

+ 0.25g (rango = 5.01 - 7.84g). De estos individuos únicamenteseis machosy siete

hembras,capturadosen 1996, fueron recapturadosen esteperíodo.Se midió la distancia

mediadesdeel baricentrodel dominio vital al primerpuntode capturaen 1996 (n= 6 X +

SE 20.67 + 4.51 m, rango = 7.4 - 41m) y esto indicabaque las lagartijasno sehabían

dispersadoen el tiempo que alcanzanla madurez..La fechaestimadade eclosiónen 1996

de los individuos recapturados(n = 13) fue desdeel 17 de agostoal 3 de octubre.La LCC

y pesomedio de los individuos recapturadosno fue diferentedel restode individuos de la

mismaclasede edadquevivían en la parcelade estudio(ANOVA, LCC: F1~2 = 0.04, 1’ =

0.84 paralos machosy F125=0.17,1’= 0.25 paralas hembras;peso:F! ,i2 = l.67,P= 0.22

paramachos,y F125= 0.2, 1’ = 0.65 parahembras),así que eranrepresentativosde esta

clasede edad.

Los machosque nacieronantestuvieronuna altura de cabezamayor (Correlación

de Spearman,n = 6, r~ = -0.94,1’ = 0.005)y una mayorLCC (r. = -0.83,1’ = 0.042).El

dominio vital de los machosjóvenesfue de (X ±SE) 434.5 + 97.89 m
2 (rango 208.5 -

900 m2). El tamañodel dominio vital no estuvocorrelacionadocon la LCC, pero si estuvo

correlacionadocon el peso(n = 6, r~ = 0.88, 1’ = 0.019).El dominio vital de los machos

jóvenessolapócon 2 - 5 hembras(n = 6 X + SE = 3.83 ±0.75). Los dominiosvitales de

los machosjóvenesde mayor talla solaparoncon mayor númerode hembras(n = 6, r~ =

0.82, p = 0.042)(fig. 1). El solapamientodel dominio vital de los machosjóvenes(n=6)

con el de los machosmásviejos fue del 66.65%(+ 7.22 SE) y con el de machosde la

misma clasede edadfue de 18.6% (-4- 8.59 SE). Estadiferenciafue significativa (Test de

Wilcoxon, n = 6, Z = -1.99, 1’ = 0.04), e indicabaque el dominio vital de los machos
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jóvenessolapabamás con el de los machosmásviejos y dominantesque con el de los

machosde su misma clasede edad.Hubo una correlaciónnegativaentre el tamañodel

dominio vital y la densidadde hembrasen el área(n = 6, r, = -0.94, 1’ = 0.005).
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Contactosintersexuales.

Durantelos 20 díasde censos,los machosfocalestuvieronde O a 5 contactoscon

hembras(X ±SE= 1.71 + 0 53 n = 13). Se buscaroncorrelacionesentreel númerode

contactoscon hembras(frecuenciade contactospor día) y atributos de los machos(fecha

de eclosióntamañocorporal,alturade la cabezay tamañodel dominio vital), númerode

hembrasresidentes,y densidadde hembraspor 100 2. El númerode contactoscon las

hembrasestuvo fuertementeasociadocon la densidadde hembrasen el área(n = 6, r, =

0.98, P< 0.0001)y tamañodel dominio vital (r~ = -0.98,P< 0.0001). Si consideramosla
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alturade la cabezade todoslos machosde la mismaclasede edadquehabitabanel áreade

estudio,a mayoraltura de la cabezamayorfrecuenciade contactoscon hembras(n13, r~

= 0.62, P= 0.022).El resto de las correlacionesmencionadasno fueron significativas

(todas las 1’ > 0.05). Se examinósi habíamáscontactosentresexosde la misma clasede

edadquecon la claseedadmásvieja. Paraello seutilizaron los datostomadosno sólo de

los individuos de los que seconocíasufechade eclosión,sino tambiénlos de el restode

individuos de la misma clasede edad.Las hembrasjóvenestuvieronúnicamentede O a 5

contactoscon machos(n = 26, X + SE = 1.2 + 0.3) y tuvieron más contactoscon los

machosmásviejosquecon los de su mismaclasede edad(TestdeWilcoxon, n = 26, Z -

3.17,1’ = 0.0015)y entrelos machosjóvenes,el númerode contactoscon hembrasde su

mismaedady hembrasmásviejasno fue diferente(Testde Wilcoxon, n = 13, 7 = -0.33,1’

= 0.73)(fig. 2).
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Figura 2: Porcentajede contactos

(Barrasblancas:individuos adultos

Machos Hembras

con el sexo contrario de machosy hembrasjóvenes

viejos; Barrasnegras:individuosadultosjóvenes).
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DISCUSIÓN

Los resultadosdemuestranquela fechade eclosiónes un factormuy importanteen

determinarel tamañoqueadquiereun individuo en la edadadulta. Como hubomás de un

mes entrelos nacimientosmás tempranosy los más tardíos, los individuos que nacieron

antesalcanzaronuna mayor talla en su primera temporadacomo adultospotencialmente

reproductoresque los quenacieronmástarde.ResultadossimilaresencontraronSinervo y

Doughty (1996),que demostraronque la fechade eclosiónteníaefectossobreel tamaño

corporaly la fecundidadde la descendenciaen la madurez.El mayor tamaño(la mayor

LCC y mayor alturade la cabeza)es uno de los factoresqueestuvo correlacionadocon el

númerode hembrasque solapabancon los dominios vitales de los machosadultos más

jóvenes. Debido a esto, estos machos tuvieron un mayor número de contactos con

hembras.Si asumimosque estoscontactoscon hembrasaumentanla probabilidad de

copularcon ellas,esto sedaconsistentecon la hipótesisde queun mayortamañocorporal

confiereunmayor “fitness” a los reptiles (Wilbur y Morin, 1988; Fergusony Fox, 1984).

Sin embargo,un elevadonúmerode contactoscon hembrasno indica una reproducción

con éxito a estaedad.La pubertadfisiológica, es decir, la edaden la que los gametos

madurany llegana serffincionales,no siempreestácorrelacionadacon la capacidadfisica,

m conla oportunidadparareproducirseentrelos vertebrados.En libertad,los machosmás

pequeñosde iguanasverdes(Iguana/guana) puedeninseminarcon éxito a las hembras,

pero la presenciade machosmás grandesy dominantesles impide el accesoa las mismas

(Pratt et al, 1994). Otro factor que puede influir en la capacidadde los machosmás

jóvenesa copularcon las hembrases el comportamientode las hembrashacia los machos

más jóvenes.En este estudio, las hembrasmásjóvenes,tuvieron un mayor númerode

contactoscon machosmás viejos que con machosde la misma clasede edad. Se ha
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demostradoque las hembrasde Iguana/guanase resistenactivamentea los intentos de

conejoy cópulade los machosmáspequeños(Dugan, 1982).

En este estudio, los dominios vitales de los machosjóvenesde mayor tafia

solaparoncon mayornúmerode hembrasporqueestabanen un áreacon mayordensidad

de hembras.Este elevado número de hembrassolapandocon el dominio vital de los

machospuedeestarasociadocon la habilidadparadominara los conespecificosy atraera

las parejas potenciales. Indicadores visuales pasivos que incluyen características

morfolónicas como el tamaño corporal y/o altura de la cabeza,probablementetambién

funcionenen el establecimientoy mantenimientode las relacionesde dominancia(Stamps,

1978; Ruby, 1984; Tokarz, 1985). Los machoscon una altura de la cabezamás elevada

tuvieronmayor númerode contactoscon hembras,indicando que la altura de la cabeza

podríaserblanco de seleccióny conferidauna ventajadirecta paraobtenerpareja, bien

porque las hembras tienen preferencia por esta caracteristicatbien porque en las

interaccionesagresivasentre machosque fueran similares en talla, el ganarlasestaría

asociadocon unamayor altura de la cabeza(Hews, 1990). Sin embargo,otra explicación

puedeser que los machoscambiensu posiciónpara maximizarel solapamientocon las

hembras(Ruby, 1978). Se asume que las hembrasson un recurso limitado para los

machos,ya que hay un sistemapoligínico (Salvadoret al., 1995), y el esfuerzode los

machospor tenerun territorio con menor solapamientocon el de otros machosdebería

proporcionarun exclusivoy preferenteaccesoa las hembrasdisponibles.En estetrabajo,

los dominiosvitales de los machosadultosmásjóvenesde 1’. aig/rus tuvieronun mayor

solapamientocon los machosmásviejos que con los machosde su mismaclasede edad,

sugiriendoque los machosjóvenesdefiendenáreasque contienenun elevadonúmerode

hembras contra otros machos de su misma edad. Alternativamente,una maduración
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tempranapuedeestarseleccionadaparalos machos,porquelos individuos másgrandesy

los de crecimientomásrápido, probablementeno tienen quecompetircon los individuos

más pequeñosy de crecimiento más lento, en una jerarquía de dominanciaque es

establecidatempranamenteen el desarrolloy luego se mantienehastala edad adulta

(Ruby, 1981; Andrews, 1982; Dugan, 1982; Fox, 1983; Stamps, 1984a;.Olsson, 1992;

Prattet al., 1994;Phillips etal., 1993).Bajo estascondiciones,los machosquellegana ser

dominantesa una edadtempranapodríantenerunaoportunidadmejor de llegar a ser en

última instancia,unmachodominantey defendercon éxito un territorio de reproducción.

La dicotomíasocialentrelos individuosdominantesy subordinadosestápropiciadaporel

crecimiento diferencial, el cual en cambio retrasa el conjunto de patrones de

comportamientoadulto en los machos subordinados.Los machosadultos más jóvenes

puedenobtenerun territorio mejor si el machomásviejo y dominantedesaparece,ya que

la supervivenciaes baja e impredecible.Este potencialpuedefavorecerque un macho

subordinadose mantengacerca de un dominante, cuando encontrarun sitio bueno

alternativo es arriesgado.Podríaocurrir que los machosde 1’. aig/rus establezcansus

territoriostempranamenteen suvida, puestoqueel presentey anterioresestudios(capitulo

1; Civantoset al., en prensa)indican que los individuos no se muevenapenasdel lugar

dondefueron capturadoscomo reciénnacidos,sugiriendoque las lagartijasseleccionan,

tempranamenteen su vida, dominios vitales cercanos a lps machos más viejos y

dominantes;probablemente,porqueen esasáreashay un mayornúmerodehembras.
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Capítulo4.

INFLUENCIA DEL TAMAÑO CORPORAL, PREVIA RESIDENCIA Y VALOR DEL

RECURSO EN LOS CONFLICTOS ENTRE JUVENILES.

RESUMEN

Se examinóel efectodel tamaThcorporal, previaresidenciay valor del recurso,sobre

el resultado de los conflictos entre los machosjuveniles de Pswnmod.romusaig/rus. En

terrariosexteriores,se realizaronpeleasentreindividuos y se manipularondiferenciasen el

tamañocorporal, la previaresidenciay el valor del recurso.Cuandolas diferenciasen tamaño

corporal fueron mayoresdel 5%, el resultadode los conflictos entre los machosjuveniles

estuvo determinadopor el tamañocorporal: los individuos más grandesganarona los más

pequeños.También, la previa residenciade los individuos deterniinó el resultadode los

conflictos. Cuandoun intruso fue introducido en un terrario desconocidoy en presenciadel

machoresidentedel mismo (propietario), los propietariosganabanel 80% de las peleas.El

valor del recursoen conflicto, tambiénafectó al resultadode las peleas;porquecuandoun

propietariofue sacadode su terrariodurante24 horasy un intrusofue introducidoduranteese

tiempo con comidaextra, los propietariossólo ganaronel 33.3%de las peleas.En resumen,el

tamaño corporal, la previaresidenciay el valor del recurso determinanel resultadode los

conflictosentrelos machosjuvenilesde1’. aig/rus.

INTRODUCCIÓN

La asunciónde que el propietariode un recursosiemprelo mantienedespuésde una

disputaagresiva(Krebs, 1982), o la teoría de “Bourgeois strategies”(MaynardSmith, 1976),
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fueronelaboradasparaexplicar las frecuentesasimetríasentrelas interaccionesintraespecíficas

observadasen el campo.Dos tipos de asimetríasson las más importantesen los conflictos

animales:asimetríasen el potencialde sostenerun recurso(Rl-IP) y asimetríasen el valor del

recursoen conflicto (Parker, 1974; MaynardSmith y Parker, 1976).El RIP estádeterminado

tanto por las característicasintrínsecasde los individuos en conflicto, como por el tamaño,la

agresividad,la habilidad de lucha o la fuerza, como por característicasextrínsecas(p.ej.,

diferenciasde posturascorporalesen relacióna la situaciónde los dosoponentes).El tamañoy

la agresividad determinanla dominanciay confieren prioridad de accesoa los recursos

(Archer, 1988; Francis, 1988).El tamañocorporalestá interrelacionadocon la fuerzay es un

determinanteimportantedel resultadode los conflictos animales(Beaugrandy Zajan, 1985).

SegúnParker(1974), el propio RHP tambiénpuedeestarafectadopor factoresrelativosa la

“historia” de los contendientes,como por ejemplo las victoriasrecientes,o las experienciasde

derrotas.Trabajosexperimentalescon pecessugierenquelas experienciasvictoriosasrecientes

parecenincrementarel RiHIP, mientrasquelas derrotasrecienteslo disminuyen(Francis,1983;

Beaugrandy Zajan, 1985; Beachamy Newman,1987; Beaugrandet al., 1991, 1996).

Las asimetríasen el valor (V) de un recurso (incentivo), tambiénjueganun papel

importanteen el resultadode un conflicto entreanimales(Parkery Rubenstein,1981). Los

propietariosde territoriospuedenrechazaral intrusoporquepuedensermásgrandes,teneruna

mayorexperiencia,tenerun mayorconocimientodel territorio y haberasentadorelacionescon

los vecinos.Enresumen,el territorio tienemásvalor parael propietarioqueparael intruso que

no tiene elementosparaevaluarla calidaddel territorio en conflicto. Por tanto, las estrategias

que adoptaránlos contendientesdependende la relaciónentreel valor del territorio (o recurso)

y el costede defenderlo.Sin embargo,si el valor del territorio es mayor que el costepara
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amboscontendientes,éstossepercibirána sí mismoscomopropietarios,y las agresionesserán

más frecuentesy violentasporque amboscontendientesintentaránserpropietarios.Pero si el

valor del territorio no es suficiente para el intruso, el propietario rechazaráal intruso.

Aproximacionesmás empíricashan enfatizadoque los individuos obtendríaninformaciónde

sus oponentesdurante la lucha y el comportamientode lucha podría funcionar como un

métodoparaestimarla habilidaddel oponente(Enquisty Leimar, 1983;Payne,1998).Durante

el conflicto, se creeque los oponentesestimansus RHiP mutuos y V; de este conocimiento

surgenlas decisionesquedeterminanel rumbodel conflicto.

En estecapítulo,seexaminael efectode la talla, previaresidenciay valor de un recurso

sobre el resultadode los conflictos por el espacio(o recursos)en los machosjuveniles de

Psarnrnodrornusaig/rus. Los individuos juveniles de esta especiedefiendenactivamentesu

territorio frente a los intrusos. En un primer experimento,se testó si el tamaño corporal

afectabaal resultado del conflicto. En un segundoexperimentose comparóla magnitud

relativadel efectode previaresidenciay del valor deun recurso(alimento) sobrelas relaciones

de dominancia.El propósitode esteexperimentofue examinarsi el rol de propietario-intruso

puedeinvertirsecuandoel intruso estimaque el valor del recursoalimento es muy alto; es

decir, secreóunaasimetríaen el valor esperadodel recurso(Dugatkiny Ohísen,1990).

METODOS GENERALES

Machosjuveniles de Lagartija colilarga, nacidosen el otoño de 1996, se capturaron

durantejunio de 1997 en el robledalpróximo a Navacerrada(Madrid). Los individuos fueron

capturadosen puntos muy espaciadosentre si para evitar que hubieran tenido alguna

experienciaprevia entre ellos. Para todos, se anotó el punto de captura y despuésdel
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experimentofueronsoltadosen esemismo sitio. A los individuos seles midió con unareglala

longitud cabeza-cuerpo(LCC) conunaprecisiónde 0.5 milímetros, seles pesóen unabalanza

electrónicacon una precisiónde 0.01 g y se marcaronmediantecortede dedos y con una

manchade coloren la cabeza.Posteriormente,se mantuvieronindividualmentedurantetodo el

experimentoen terrariosexterioresbajo condicionesnaturalesde temperatura,luminosidady

alimento. Cadaterrario conteníaunapequeñapiedray hojarascaparaproporcionarrefugio a

las lagartijas.Se colocaronparticionesopacasentrelos terrariosparaevitar quelos individuos

pudieranverseentresí y obtenerinformaciónde susfuturoscontendientes.

Los encuentrosagresivosse realizaronentrelas 1100 y las 1700 horasde díassoleados

durantejunio y julio de 1997. Seutilizaronen cadaencuentroindividuosdiferentesparaevitar

el efecto de la previa experiencia(Dugatkin, 1997). En cadatest, paresde individuos fueron

introducidossimultáneamenteen el terrario experimental,de maneraque cadapar individuos

fue situadoen esquinasopuestasdel mismo.El testcomenzócuandounalagartijacomenzabaa

moverse,y continuabadurante30 minutos.Las lagartijasfueron observadascon prismáticos

desdeunadistanciade 3 metrosparaevitar cualquierinterferenciaen el comportamientode las

mismas.Durantelos treintaminutosen quetuvieronlugarcadaprueba,se anotóelnúmeroy el

tipo de interaccionesque seprodujeronentre cadapar de individuos.También,seanotópara

cadaindividuo el númerode comportamientosagresivos(caracterizadospor aproximaciones

con la cabezaagachada,persecucionese intentos de morder y displays de desafio) y de

sumisión (huidas,movimiento de la cabezay patas). Las interaccionesfueron clasificadas

como no-violentas(IntA), si no huboagresiónentrelos contendientesy comoviolentas(JntB)

si huboagresión.
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Además, en las interaccionesviolentas (IntB) los comportamientosde cadaindividuo

del par se dividieron en dos clases: La primera clase (AGRES) incluyó todos los

comportamientosque constabande displaysde desafioo amenaza,desplazamientos,ataques

directosy mordiscos.La segundaclase(SUMIIS) incluyó los comportamientossumisosy las

huidas.Los comportamientosno agresivosno seconsideraronparaesteestudio.Las categorías

seexpresancomo porcentajedel total de interaccionesobservadas.

También, durante cada prueba los patrones de actividad (movimiento, o no-

movimiento) se anotaroncada1.5 mm. (“muestreouno-cero”,Altmann, 1974). Un individuo

fue clasificadocomo ganadorsólo si en las interaccionescon el otro miembro del par tuvo

mayor frecuenciade AGRES, menor frecuenciaSUMIS y mayor actividad (frecuenciade

movimientosen 30 mm.) (Tablas1 y 2).

Experimento1: ¡nfluenciadel tamañocorporal.

Métodos

El áreaneutraldondelos juvenilesfueron testadosfue un terrario exteriorde lm x lm.

Paraconocerel efecto de la talla sobreel resultadode los conflictos, serealizaron23 peleas

entreindividuosde tallasdiferentes.Los individuos queseutilizaron en el experimentomedian

entre48 y 59.5 mm de LCC y pesabanentre2.50 y 4.94 g. Los machosmás grandes,se

emparejabancon machosmás pequeñosen LCC (utilizamos la LCC como indicador de la

talla). Las diferenciasenLCC entrelos contendienteses expresadacomoporcentajede la LCC

del individuo más pequeño respecto al más grande. Los machos fueron emparejados

aleatoriamentey las diferenciasde LCC entrelos individuos de cadapar estabanentre0.9% y

24%.
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Como ningún miembro de cadapar había estadopreviamenteen el terrario, pero

diferían en tamaño, los resultadosde este experimentopermitieronconocerno sólo si los

individuos más grandesganabana los más pequeños,sino, también, determinarel nivel de

asimetríaen talla que es requeridopara que el efecto de la talla sea importantesobrela

domínancia.

Resultadas

Los resultadosmuestranque los individuos mayoresganaron 17 de las 23 peleas

realizadas(x2(1í = 5.26, P = 0.021).Las diferenciasen LCC y pesoentrelos individuos que

ganaronlos conflictos y los que los perdieronfueronaltamentesignificativas.Los individuos

ganadores(X + 1 5E 4.01 + 0.014 g, n = 23) pesaronmásque los perdedores(3.33 + 0.14 g,

n=23), (testde laU deMann-Whitney,U = 139, P = 0.0057),y tuvieronmayorLCC (56.83±

0.45 mm), que los perdedores(53.48 + 0.8 mm), (U = 138.5, 1’ = 0.0052). Cuando las

diferenciasen LCC fueronmayoresdel 5% (15 pares),los individuos másgrandesdominaron

sobrelos máspequeños(testBinomial, 1’ = 0.0074). Cuandolas diferenciasen LCC fueron

menoresdel 5% (8 pares) los individuos más grandesno ganaronsignificativamentemás

peleas(testBinomial, 1’> 0.05), (Fig. 1).

Tabla 1: Número (X ~ 1 SE) de las frecuenciasde comportamientoagresivo (AGRES). Número de

comportamientossumisos(SUMIS) y númerode las frecuenciasde movimientode los individuosganadoresy

perdedoresen el e=p.1. Los valoresdeU y Pprocedendeun testdela U de Mann-Whitney.

ganador perdedor U n1 = ti2 P

AGRES 0.65+ 0.06 0.11 + 0.04 40 23 <0.0001

SUMIS 0.04+ 0.02 0.6240.06 4.5 23 <0.0001

rnov 0.40+ 0.04 0.18 +0.03 99 23 0.0002
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Figura 1: Porcentajede casosen los cualeslos individuos más grandesfueron los ganadores,

segúnlas siguientesclasesde asimetría:A: diferenciasdeLCC < 5% (8 pares);B: diferencias

en LCC entre 5% - 10% (7 pares); C: diferenciasen LCC entre 10% - 15% (4 pares);D:

diferenciasdeLCC> 15%(4 pares).

Experimento2: previaresidenciay valor del recurso.

Métodos

A B O D
ClasesdeAsimetría

Los machos utilizados en este experimento estuvieron igualados en LCC para

minimizar el efecto de las diferenciasen tamañocorporal sobre el resultadode las peleas

(Tokarz,1985;Enquisty Jakobsson,1986; Dugatkiny Biederman1991). Los paresestuvieron

juveniles.
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igualadosal 5% de Ja diferenciaen talla, segúnlos resultadosobtenidosen el experimento1.

Los individuosutilizadospesaronentre2.7 y 7 g, y la LCC estuvoentre48 y 66.5 mm.

De formaaleatoria,un miembrode cadaparsedesignó“propietario” y el otro miembro

“intruso”. El machodesignadopropietarioestuvoal menosunasemanade previaresidenciaen

un terrario de lm x 1 m. El intruso fue un machoque nuncahabíaestadoen el terrario del

propietario. Se designarondos tipos de encuentros:peleas“tipo r’: el intrusofue introducido

en el terrario del propietariodurante30 minutosen presenciadel propietario.Peleas“tipo JI”:

el propietario fue sacadodel terrario durante24 horas y un intruso fue introducido en su

terrario, duranteesetiempo, con comidaextra(larvas de Tenebr/ovivas). Pasadoesetiempo,

el propietariofue introducidode nuevoen su terrario y el testcomenzaba.Aleatoriamente,se

asignaronparesde individuosa cadauno de los dostipos de peleas.Se llevaronacaboun total

de 30 peleas(15 de cadatipo).

Se comparóel númerode peleasganadaspor propietariose intrusos,respectivamente,

en cadatipo de pelea.Además,seexaminósi el númerode interaccionesviolentas(IntB) en

cadapeleaeradiferenteentrelos dos tipos de encuentros.También,setestósi las frecuencias

de comportamientosAGRES y STJMIS diferían entrepropietariose intrusosen cadatipo de

encuentro.Paraestepropósito,se compararonlas frecuenciasde AGRES entrepropietariosy

las frecuenciasde SUMIS entreintrusos.

Resultados

Cuando el intruso nuncahabíaestadoen el terrario (peleastipo 1), los propietarios

ganaronen el 80% de las peleas(12/15) (test Binomial, P = 0.035 ). La frecuenciade cada
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categoríade comportamientodiferió significativamenteentrepropietariose intrusos,siendolos

propietarioslos que atacaronmásy tuvieronmenoscomportamientossumisos(tabla3).

Tabla 2: Número (X ±1 SE) de las frecuenciasde comportamientoagresivo (AGRES).

Númerode comportamientossumisos(SLJIMiIS) y númerode las frecuenciasde movimiento de

los individuos ganadoresy perdedoresen el exp. 2. Los valoresde U y P procedende un test

de la U de Mann-Whitney.

ganador perdedor U

AGRES 0.49 + 0.05 0.28 + 0.05 260 30 0.0047

SUIvIIS 0.21 + 0.04 0.5 + 0.07 248 30 0.0024

mov 0.39 + 0.03 0.26 + 0.03 256 30 0.004

Tabla 3: Frecuencias(X ±1 SE) en cada individuo del par de cada

comportamiento(AGRES: comportamientoagresivo;SUMiIS: comportamientosumiso)en las

interaccionesde las peleasde tipo 1. Los valoresde U y P procedendel test de la U de Mann-

Whitney.

propietario intruso n U P

AGRES 0.56 + 0.07 0.26+ 0.08 15 49 0.008

SIJMIS 0.16 + 0.06 0.62 + 0.09 15 33 0.0008

Cuandolos propietariossesacarondel terrario 24 horas(peleasde tipo JI), ganaron,

únicamente,en el 33.3%(5/15) delos casos.Un40%de peleasfueronganadasporel intrusoy

en un 26.7% no hubo un claro ganador. El número de peleasganadaspor propietarios e

intrusos no fue significativamentediferente (test Binomial, P 0.3). Tampoco hubo
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diferenciassignificativasen la frecuenciade cadacomportamientoentrepropietariose intrusos

(tabla4). Esto sugierequela previaresidenciadel propietariono le asegurabaganar la pelea,

puesesterol puedeser invertido al aumentarel valor del recursoparael intruso.

Tabla 4: Frecuencias(X ±1 SE) en cada individuo del par, de cada categoríade

comportamiento(AGRES: comportamientoagresivo;SUMIS: comportamientosumiso)en las

interaccionesde las peleasde tipo JI. Los valoresde U y P procedendeltest de la U de Mann-

Whitney.

propietario intruso n U P

AGRES 0.36 + 0.08 0.35 + 0.07 15 112.5 0.57

SUMAS 0.34 + 0.09 0.3 + 0.07 15 109 0.88

No hubo diferenciasen el númeromediode interacciones,en cadaencuentro,entrelos

dostipos de peleas:peleastipo 1 (X ±SE) = 6.6 + 0.7, n =15; peleastipo 11= 6.7 + 077 n =

15, (test de la U de Mann-Whitney, U 98.5, P = 0.55). Tampocohubo diferenciasen la

frecuenciade interaccionesviolentas (intB): peleastipo 1 (X ±SE) = 0.87 + 0.04, n =15,

peleastipo II = 0.81 + 0.05,n 15, (testde la U de Mann-Whitney,U= 89, P = 0.31).

La media de las frecuenciasde AGRES de los propietariosen las peleasde tipo 1 fue

0.55 + 0.06 (SE), n = 15, y en las peleasde tipo II fue 0.35 + 0.07, n = 15. Estadiferenciafue

marginalmentesignificativa(testde laU de Mann-Whitney,U= 68.5,P = 0.06), lo quesugiere

que los propietariosen las peleasde tipo 1 defendieronmásactivamentesu territorio. La media

de las frecuenciasSUIN4IS en los intrusos en las peleasde tipo 1 fue 0.61 + 009 n = 15, y en

las peleasde tipo II fue 0.3 + 0.07, n = 15. Estadiferenciafue significativa (test de la U de
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Mann-Whitney,U= 55, P = 0.016),lo quesugiereque el intruso se comportóde unamanera

mássumisaen las peleasde tipo 1.

DISCUSIÓN

Los resultadosdel primer experimentoapoyanla hipótesisde que el tamañocorporal

esuno de los factoresclaveen la determinaciónde la dominanciaen lagartijas(Fox, 1983).En

los conflictos agresivosentrelos machosjuvenilesde P. aig/rus, los individuos másgrandes

ganaronlas peleascuando las diferencias en tamaño corporal excedíandel 5 % (fxg. 1).

Cuando las diferenciasen LCC fueron menoresdel 5% otros factorescomo la condición

fisiológica y la motivación de los individuos o las experienciasanteriorespuedeninfluir en el

resultadode los encuentros.Sonvarios los estudiosquehan demostradoqueun mayortamaño

corporaldeterminalas relacionesde dominanciaen lagartijas(Olsson,1992; Carpenter,1995;

Molina-Borjaet al., 1998). En las peleasentrelos machosdel LagartoAgil (Lacertaag/l/s) los

machosmásgrandesganabana los máspequeños(Olsson, 1992).De forma similar, machos

másgrandes,de A.aculusy Acristatelius,tuvieronmáséxito en obtenery defenderterritorios

que los máspequeños(Philibosian, 1975).En otro estudio, cuandoun juvenil grandede Uta

stansbur/anay otro máspequeñoeranintroducidosen un terrario dividido en dos zonascon

diferentescalidadesde hábitat,el individuo másgrandefrecuentabamás a menudoel hábitat

de mayorcalidadque el individuo más pequeño(Fox et al., 1981). Tokarz (1985) demostró

que los individuos más grandes de A. sagrel adquirían los sitios con perchas más

frecuentementeque los más pequeños.En el caso de P. aig/rus los individuos más grandes

tienenuna ventajacompetitivasobrelos más pequeñoscuandolos situamosen un entornono

familiar. Esto sugiereque, en condicionesnaturales,cuandolos individuos estánen fase de
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asentamiento,los luvenilesmásgrandestienenventajasobrelos máspequeñosparaadquirirun

territorio o accederaun recurso, Stamps(1978)demostróque el estatusde dominanciaen los

reciénnacidosdeA. aeneuseraenteramentedependientedel tamaño.

Adicionalmente a la talla, hay otros factores que determinan las relaciones de

dominancia,como la posesiónde un territorio o recurso(Krebs, 1982; Enquistet al., 1985),y

el valor esperadodel recurso en conflicto (Dugatkin y Ohísen, 1990). Los resultadosdel

segundoexperimentodemuestranque la previa residencia influyó en el resultado de los

conflictos. Estos resultadosno puedenser explicadospor diferencias en el potencial de

sostenerun recurso(RHP) porquelos individuos estuvieronigualadosen talla, quees el mejor

indicadorparamedirel Rl-IP en los conflictos animales(Parker, 1974). Perohay queteneren

cuentaque cambiostransitorios en estadosmotivacionaleso fisiológicos puedeninfluir en el

resultadode los conflictos (Clutton-Brock y Albon. 1979; Robertson,1986). Este Rl-IP se

puedever afectadopor factoresrelativosa la historia de los dos contendientes,como son la

previa experiencia agonística (Beacham, 1988), el efecto de “ganador” y “perdedor”

(Beaugrandet al., 1996; Dugatkin, 1997)y el previo conocimientodel oponente.Esteúltimo

factorestuvocontroladopuestoquelos individuosno seconocían.

El efecto de la propiedad o la previa residenciaha sido demostradoen varios

experimentosanteriores(Braddock,1949; Riechert,1978; Yasukaway Bick, 1983) y en ellos,

los resultadosindican, quelos propietariosganabanmás a menudoa los intrusos,ya que estos

hantenido unainformaciónmáscompletadel territorio y por tanto tienenmuchoque obtener

al defenderlo.En estetrabajo, en las peleastipo 1 los intrusostuvieronunafrecuenciamayor

de comportamientossumisosque en las peleasde tipo JI, presumiblementeporque en las

peleasde tipo 1 los intrusos se percibierona si mismoscomo tal. Por el contrario, cuandose
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aumentóel valor de un recursoúnicamenteparael intruso, y por tanto, cambióparaél el valor

del territorio, secomportóde forma másagresivay los propietariosya no ganaronla mayoria

de las peleas.El hechode queen las peleasde tipo TIlos intrusostuvieranuna frecuenciamás

baja de comportamientossumisosy los propietarios tuvieran una tendenciaa ser menos

agresivospuedereflejar un cambio o alteraciónen el rol propietario-intruso.Pareceque el

intruso fue capaz de estimar el valor del territorio dentro de un período de tiempo

relativamentecorto (24 horas)y esperabaobtenerunamayorsumadel recursoalimentoque el

otro individuo del par. Sin embargo,no sepuededistinguir entreel efecto de la propiedady el

valor del recurso,porqueestainversiónen el rol propietario-intrusosepodríadebera un efecto

del tiempo que los intrusos han estadoen el terrario del propietario, que ha podido ser el

suficientepara la inversión de los papelesanteriores.También,puedeocurrir, que se dé una

combinaciónde los dos factores.Un hecho que se esperaría,es que las interaccionesen las

peleastipo JI fueranmásnumerosasy violentas,pero no hubo diferenciassignificativasentre

tipos de peleas;por lo que esposible que los individuos estimen, con el mismo númerode

interaccionesque en laspeleasdetipo 1, quién esel dominante.

Como conclusión, el resultado de los conflictos entre los machosjuveniles de la

Lagartija colilarga estuvodeterminadopor la talla de los individuos, así comopor la previa

residenciade los individuos y el valor que tomabael recurso en conflicto. Sonnecesarios

futurostrabajosparaexaminarel efecto de una anteriorexperienciaagonísticay el efectode

“ganador” y “perdedor”(Beacham,1988; Beaugrandet al., 1996;Dugatkin, 1997).
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Capítulo5.

COMPORTAMIENTO AGRESIVO, TAMAÑO DEL DOMINIO VITAL Y

SUPERVIVENCIA.

RESUMEN

Se asumeque, los individuos obtienenla posesiónde las áreasdonde han ganado

interaccionesagresivas,mientras que los individuos que pierden en estas interacciones

agonísticasabandonanlas áreasdonde fueron derrotados.Por tanto, los animalesmás

dominantesaseguranun territorio excluyendoa los subordinadosde un hábitatóptimo.

Esta asunción,forma labaseparaargumentarque el grado de agresividadindividual o la

dominancia,puedenser importantesen determinarel tamañoy calidad del dominio vital

queuna lagartija puedeasegurarseen exclusividad.En estecapítulo, seexaminaronen el

campolasrelacionesentretamañoy calidaddel dominio vital, grado de agresividady sus

efectossobrela supervivenciade los juveniles de Psarnmodronzusaig/rus. El grado de

agresividadindividual fue examinadousandointrusosque se presentabana los individuos

residentesen el campo.Los individuosmás agresivostuvierondominiosvitales mayores

que los individuos menos agresivos.Además, el tamaño y calidad del dominio yital,

tambiéninfluyó en la probabilidadde supervivencia:los supervivientestuvierondominios

vitales más grandesy con mayor diversidad de alturas de vegetación, que los no

supervivientes.

INTRODUCCIÓN.

Muchosfactores,como por ejemploel sexo,el tamañocorporal,el comportamiento

de obtenciónde alimento, la densidadde población, los requerimientosenergéticosy el
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comportamientosocial,puedenafectaral tamañodel dominio vital de las lagartijas(Rose,

1982). Sin embargo,se sabe muy poco acercade los patronesde adquisición de un

territorio y de los factores que afectan al éxito en la adquisicióndel territorio en los

individuos juveniles de las lagartijas (ver Stamps, 1994). Una de las asuncionesmás

comunessobrelos animalesterritoriales,esque los individuos adquierenespacioal ganar

peleas (Maynard Smith y Parker, 1976; Krebs, 1982; Maynard Smith, 1982; revisar

Stamps, 1994; Stamps y Krishnan, 1994b). Esto quiere decir, que se asumeque los

individuos obtienenla posesiónde las áreasdondehan ganadoconfrontaciones,mientras

que los individuos que pierdenen estas interaccionesagonísticasabandonanlas áreas

dondefueron derrotados.Por tanto, los animalesmás dominantesaseguranun territorio

excluyendo a los subordinadosde un hábitat óptimo (Krebs, 1971; King, 1973). Esta

asunciónconstituyela baseparaargumentarque el grado de agresividadindividual o la

dominanciapuedenser importantesen determinarel tamañoy calidad del territorio que

unalagartijapuedeasegurarse.

El tamañocorporalpareceestarfuertementeasociadocon el tamañodel dominio

vital en lagartijas(Turneret al., 1969; Christian y Waldschmit,1984)y varios autoreshan

demostradounafuerterelación entreel tamañodel dominio vital y el tamañocorporal,lo

cual ha sido explicadopor los requerimientosde comida, los costesde la obtenciónde la

mismay su densidad(MacNab1963; Schoener1968). Algunosestudioshan examinadoel

efecto del tamaño corporal sobre la supervivenciade las lagartijas juveniles y han

demostradoque, los individuosmásgrandestienenunaventajade supervivenciasobrelos

más pequeños(Fox, 1978; Fergusonet al., 1983). El tamañocorporal, tambiénpuede

influir en la agresividady diferenciasdel tamañocorporalentrejuveniles,es probable,que

afectena sus interaccionescon conespecíficosdurantela adquisiciónde dominiosvitales
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óptimos.El tamañocorporal y la agresividadnormalmenteinfluyen en las relacionesde

dominanciay confierenventajaen el accesoa los recursos(Archer, 1988). El tamaño

corporalestárelacionadocon la fuerzay esun factor importanteen explicarel resultadode

los conflictosanimales(Beaugrandy Zajan, 1985).

Los factoressocialespuedeninfluir enormementeen el tamañodel dominio vital y

en el uso del espacioen lagartijas(Stamps, 1977b; Rose, 1982; Sehoenery Schoener,

1982) y puedenser responsablesde muchade la variaciónobservadaen el tamañodel

dominio vital. Un mayordominio vital puedeserindicadorde una elevadaprobabilidadde

supervivencia,porque el tamañodel dominio vital puede ser consecuenciade algunos

caracteresqueaumentanel “fitness”. Algunosestudiosde lagartijastambiénindican quela

agresividadpuede estar relacionadacon el tamaño y calidad del territorio. En algunas

especies,los individuos más agresivostienen más éxito a la hora de competirpor los

recursos.Por ejemplo, los individuos más agresivos del iguánido Uta stansbur/ana

aumentaronel tamañode sus territorios y obtuvierondominios vitales de mayor calidad

(Fox, 1983).

Sin embargo,en pocasocasionesseha abordadode formasimultáneael estudiode

los múltiples beneficios de un dominio vital mayor o de mayor calidad (Schoenery

Schoener,1982).La valoraciónde la calidaddel hábitates un temacentralen los estudios

ecológicoscontemporáneosy requierela integraciónde un enormenúmero de factores

sinérgicos (p. ej., limitaciones fisicas, riesgo de depredación, oportunidades de

emparejamiento,disponibilidadde recursos)(Huey, 1991). Un dominio vital de elevada

calidadpuedeestardefinido por su mayordiversidadde microhábitatso por la prevalencia

de característicasfavorablesdel microhábitat(Fox, 1978). Una explotaciónselectivadel

mícrohábitatpermitea muchaslagartijasmantenersus temperaturascorporalesdentro de
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un rango que optimiza las capacidadesfisiológicas y, en consecuencia,su eficacia

ecológica(Huey, 1991). También, algunos microhábitatspuedenproporcionarmejores

refugiosanti depredadoreso puedenproporcionarunamayorcalidad de comida(Martin y

Salvador, 1992). Así, el uso del microhábitat puede tener un efecto directo sobre la

supervivenciade las lagartijas (Tracy, 1982). Adicionalmente, también los niveles de

actividadpuedenafectara la supervivencia.La actividadde las lagartijases vital parala

adquisiciónde recursos.Sin embargo,pocosestudiospresentandatosde actividadde los

juveniles,porqueel tenerpequeñotamañoles hacemásdificiles de localizar.

En el presentecapítulo, se examinanlas relacionesentre tamañoy calidad del

dominio vital, el gradode agresividady sus efectossobrela supervivenciade los juveniles

de Psanznzod’-omus aig/rus. En los juveniles de esta especie, los propietarios de los

territorios normalmentelos defiendefrentea intrusos desconocidosy defiendenmuchoo

todo su dominio vital contralos vecinos que tambiénson propietariosde un territorio

(Civantos, datos inéditos). Estecapítulo secentraprincipalmenteen las relacionesentre

tamaño,calidaddel dominio vital y uso del microhábitatpor un lado y supervivenciapor

otro. Un segundoobjetivo es relacionarel comportamientoagresivode los residentescon

el tamañodesu dominio vital y la supervivencia.

MATERIAL Y METODOS

El estudioserealizó en lazonade estudiocercanaaNavacerrada,durantemarzo—

mayo de 1997. En febrerode 1997sedelimitó un áreade 30 x 30 m quesedividió en una

parrillacon marcascada5 metros.Entreel 26 defebreroy el 16 de marzo,el áreasevisitó

5 días a la semanay sebuscaronlagartijasjuveniles mientrasse caminabasobreel área

entrelas 0930 - 1330horasy las 1600 - 1700horas.Los individuos secapturaronamanoy
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fueron marcadosmediantecorte de dedospara su identificación permanente.En cada

censose mapeóel punto donde los individuos fueron vistos por primeravez. Todos los

individuos fueron llevadosa la estaciónbiológicade “El Ventorrillo” dondesepesaronen

una balanzaelectrónica(con una precisiónde 0.01 g) y se les medió su longitud cabeza-

cuerpo(LCC) con unaprecisiónde 0.Smm.Los individuosfueron pintados,con dos o tres

manchasde color en la espaldaparaquepudieranser identificadosindividualmenteen el

campo. Duranteel mismo día de captura, sesoltaron en el mismo punto dondese les

capturó. Unicamente,los individuos vistos permanentementedentro del áreade estudio

durantemarzoy abril fueronconsideradosresidentes.

Las observacionesfocales de las lagartijas marcadasse hicieron en el campo

(duranteperíodosde 15 minutos)entreel 31 de marzo y el 15 de abril, con prismáticosy

desdeuna distanciade 3- 4 metrosdel individuo focal. Las observacionesse llevaron a

caboen dias soleadosy entre las 1100 - 1300 h y 1600 - 1700 it El tiempo medio de

observaciónpor individuo fue de 30.69 (+ 1.50 SE) mm, con un rango de 15 mm a 45

mm. En cadaperiodo de observación,se anotó el tiempo que cadaindividuo estuvo en

cada tipo de microhábitat a nivel del suelo (suelo desnudo,hierba, hojarascay rocas).

Tambiénseanotó, el númerototal de movimientos,el númerode movimientosdentro de

cadamicrohábitat, la distanciatotal recorriday las distanciastotales recorridasen cada

microhábitat. Seconsideróun movimientocuandola lagartijasedesplazabadurantemás

de 2 segundosy caminabamás de 3 cm. El tiempo de estanciaen cadamicrohábitatse

expresaen porcentajesdel tiempo total de observación,la actividad se expresacomo

frecuenciade movimientos(movs/segundo)y la distanciarecorridacomo cm/sec.

Entreel 26 de febreroy el 16 de marzo,serealizaronvarios censosal díaenel área

de estudioy se anotóla posición, con respectoa la marcamás cercanade cadaindividuo
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visto. Se aleatorizaronla hora del día y la dirección de estos censosdentrode cadadía,

para evitar sesgos.El dominio vital de cada individuo fue definido por el polígono

convexo que rodeaba los puntos de observación (Rose, 1982). Para minimizar la

independenciaentre las observacionesrepetidas de un único individuo, se anotó

únicamenteunavezal día la localizaciónde cadaindividuo. Seestimó queseispuntospor

individuo eransuficientesparadelimitar el 90% del dominio vital (Rose, 1982). La media

de puntos por individuo fue 9.5 + 0.77 SE y el rango 6 - 15. Así, los dominios vitales

fueron obtenidospor reavistamientosconsecutivosy no por puntos de defensa.Por tanto,

estasáreasdebenconsiderarsedominiosvitales,másque territorios.

Despuésde haber delimitado el dominio vital de cada individuo, se realizaron

varios transectossobreel mismo, para cuantificar las característicasde su microhábitat.

Paraello, se usóun listón graduadosostenidoverticalmentea intervalosde un metroy se

anotaronlos contactosa nivel del suelo con: hierba,hojarasca,sue>odesnudoo rocas.Las

rocas se categorizaronporsu tamañocomo: < 50 cm y> 50 cm de diámetro.Usandoel

mismo procedimiento,seanotéel númerode contactosdel palo con plantasa alturasde 5,

10, 25, 50, y 100 cm. Esteprocedimientopermitió calcular, para cadadominio vital, el

porcentajede los valoresde coberturade cadavariable de hábitat; esto es, porcentajede

contactoscon cada substratoy con cada altura de vegetación.Paracadalagartija, se

calculé el índice de diversidadde Shannon (II) (Shannony Weaver, 1949), para la

diversidadde microhábitatsa nivel del sueloy parala diversidadde alturasde vegetación;

estoes,complejidadde la coberturahastaun metrode altura.

Durante mayo de 1997, durantecinco días a la semana,se buscóen el áreade

estudioy en sus alrededores(en una bandade 50 metrosde anchura)a las lagartijas
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supervivientes.Todala vegetaciónfue cuidadosamenteprospectadaen cadarecorridopara

asegurarun censolo másexactoposible.

Como durantelas observacionesfocales,sevieron pocasinteraccionesagonísticas

entrelas lagartijasjuveniles,se cuantificó el gradode agresividadintraespecificausando

intrusosatados,que fueron presentadosa los residentessiguiendolos métodosusadospor

Stamps(1977a, 1978). El intruso fue atadoalrededordel abdomencon un hilo oscurode

nylon de 2 metrosde longitud (0.1 mm de grosor),que estabaatadoa un palo, luego el

intruso fue colocadoa 20 cm del residentey el paloerafijado al suelopararestringir los

movimientosdel intruso. El experimentadorseretirabaunos tres metros, y observabaal

residentedurante5 minutos,anotandola primerarespuestadel residentefrenteal intruso.

Como intrusosseutilizaron individuos de la mismaclasede edad,quefueroncapturadosa

unos200 metrosde distanciadel áreade estudio.Se introdujeroncomo intrusosindividuos

igualadosen talla al residente(< 5% de la diferenciaen LCC). La primerarespuestadel

residentese anotócomo agresiva(si el residenteperseguíaal intruso, hacíaun display de

desafioo ataque,lo mordíao seaproximabaa él), o no-agresiva(si el residenteevitaba,

huíao ignorabaal intruso). Se usaronlos resultadosde estetestparacalcularun valor de

agresividad,porquea cadasujetosele dio un estímulocomparable(un intruso del mismo

tamaño)y secategorizóacadaresidentecomo agresivoo no agresivo.

Se usóestadísticano paramétricaparatodas las variables,a excepcióndel tamaño

del dominio vital (transformadologaritmicamente)porqueestuvonormalmentedistribuido

segúnel testde Lilliefors. Las probabilidadespresentadasno estánajustadasparamúltiples

comparaciones,pero la significaciónpresentadaseverificó, cuandoera apropiado,usando

el ajustesecuencialde Bonferroni (Rice, 1989) paramúltiples comparaciones(Chandíer,

1995).
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RESULTADOS

Entre el 26 de febreroy el 16 de marzo,secapturaronen el áreade estudioun total

de l6juveniles.Su LCC inicial fue de (X±SE) 33.4 + 0.66 mm (rango:27-39 mm) y su

pesofue de 0.9 + 0.06 g (rango:0.47 - 1.55 g). En marzoy abril los 16 individuos estaban

todavía en el área,pero en junio solo quedaban10 individuos. Durantetodo el mes de

mayo, no se encontraronindividuos marcadosen la bandade 50 metrosde ancho que

rodeabaal áreade estudioy, por tanto, seasumequelos individuos que desaparecieronno

sobrevivieron.

Dominio vital y agresividad.

De los 16 residentes,9 fueron clasificadoscomo agresivosy 7 como no agresivos.

LaLCC y pesode los individuos agresivos(35.16±1.28 mm; 1.08 + 0.13 g, n = 9) y no

agresivos(32.6+ 1 mm 0.79 + 0.06 g, n = 7) no fue significativamentediferente (testde

la U de Mann-Whitney paraLCC, U = 22.5, P= 0.32; parapeso,U = 20, P = 0.22).El

dominio vital de los individuos agresivos(68.5 + 9.3 m2) fue mayor que el de los

individuosno agresivos(3 5.9 + 12.16m2) (ANOVAunifactorial: F
115 7.63,F = 0.015).

Dominio vital, actividady supervivencia.

El dominio vital de los supervivientes (72.22 + 9.15 m
2, n = 10) fue

significativamentemayorqueel de los no supervivientes(27.44 ±4.12m2, n = 6) (test de

la t, t = - 4.48, df 14, P 0.001). El tamañodel dominiovital no estuvocorrelacionado

con laLCC (correlaciónde Spearman,r~ 0.05, n = 16, 1’ = 0.8), ni con el peso(r~ = 0.24,

n = 16, P = 0.37). La LCC y pesotampocofueron diferentes entresupervivientesy no

supervivientes(LCC: 34 + 0.75 mm, n 10 vs 32.5 + 1.18 mm, n 6, test de la U de
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Mann-Whitney,U = 24.5, P = 0.76; peso: 1.06 + 0.12 g vs 0.78 + 0.08 g, test de la U de

Mann-Whitney,U = 17.5,P = 0.17).

No hubo diferenciasen la diversidadde microhábitatsal nivel del sueloentrelos

dominiosvitales de los supervivientes(H = 0.60, n = 10) y los de los no supervivientes(H

= 0.61, n = 6) (test de la U de Mann-Whitney, U = 27, F 0.74). Sin embargo,la

diversidadde alturasde vegetacióndentro de los dominiosvitales fue significativamente

mayorparalos supervivientes(H = 0.79, n = 10) queparalos no supervivientes(H = 0.66,

n = 6) (Mann-WhitneyU-test, U = 4.5, P = 0.0054).La diversidaddealturasde vegetación

estuvo correlacionadasignificativamentecon el tamaño del dominio vital (r~ = 0.63, n =

16, P = 0.008). El uso del microhábitat (tabla 1), actividad (mov/sec)y la distancia

recorrida(cm/sec)no fueron diferentessignificativamenteentrelos supervivientesy no los

supervivientes(testde JaU de Mann-Whitney,P> 0.1 en todoslos casos).

Tabla 1: Uso del microhábitat de supervivientesy no supervivientes(X t SE); (5 =

supervivientes,NS = no supervivientes).

% tiempo de mov/sg cm/sg

observación

5 NS S NS 5 NS

hojarasca 61 + 5 0.7 + 0.04 0.06 + 0.01 0.06 + 0.01 0.72 + 0.07 0.59 + 0.07

arena 12+3 0.06+0.02 0.17±0.090.11 + 0.02 7.24+5.33 3.51 + 1.20

hierba 16 + 4 0.14 + 0.04 0.09 + 0.01 0.07 + 0.01 1.65 + 0.36 1.23 + 0.35

rocas 11 + 3 0.09 + 0.03 0.16 + 0.04 0.08 + 0.03 2.89 + 1.77 1.30 + 0.59
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DISCUSIÓN

Los individuos más agresivos de este estudio establecierondominios vitales

mayoresquelos menosagresivos.Además,el tamañodel dominio vital fue mayorparalos

supervivientesqueparalos no supervivientes,y el dominio vital de los supervivientestuvo

mayor diversidadde alturasde vegetación(estoes,unacoberturamáscompleja)que el de

los no supervivientes.

La correlaciónentreel tamañodel dominio vital y el gradode agresividadsugiere

que los individuos másagresivospodríanadquirir másespacioal desplazara susvecinos.

Pareceprobable,quelos individuos menosagresivosfueron competitivamenteexcluidosy

forzadosa quedarseen áreasde elevadoriesgo o en hábitatsde pobrecalidady esto, pudo

haberafectadoa su supervivencia.En esteestudiode 16 individuosresidentes,únicamente

seis desaparecierondel área de estudio a finales de mayo. Es posible que estos seis

animalesse movieran a otra área, pero es más probableque nó sobrevivieran.No se

encontróningún individuo desaparecido,en unabúsquedacuidadosade las áreascercanas

al área de estudio; la tasa normal de mortalidad de esta especiepodría explicar la

desapariciónde estosjuveniles. De los 10 animalesque se mantuvieronen el áreade

estudio,ningunosemovió a otra área.Esto sugiereque, al menosen primavera,unavez

quelos dominiosvitalessehanestablecido,los juvenilescambianmuy pocola posiciónde

su dominio vital. Emigrandoa travésde áreasno familiarespodríansufrir unatasamayor

de depredatiónque los individuos sedentarios.La emigraciónpodríaocurrir más tarde,si

fuese necesario.Ruby (1986), por ejemplo, sugirió que los adultosde 5’. jarrovi podían

cambiarsus dominiosvitales durantela estaciónreproductora.

En estudioscon lagartijasadultas,el tamañodel dominio vital y la masacorporal

estabansignificativamentecorrelacionados(Turner et al., 1969; Christian y Waldschmidt,
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1984),pero en el casode los juveniles, aunquelos requerimientosenergéticosaumentan

con el tamaño corporal y el peso (y LCC), no estuvieron correlacionados

significativamente.Otros factores, como la variación en la productividaddel hábitat

(Simon, 1975)y distribucióny variaciónen la densidadde lagartijas(Rose,1982),pueden

afectar al tamaño del dominio vital. También otro factor, es un nivel importantede

agresión, a pesar de que el tamaño corporal y la agresión están normalmente

correlacionadosen lagartijas(Fox, 1982). En estetrabajo,se encontróque la LCC no fue

diferenteentrelas lagartijas agresivasy las no agresivas,pero los individuos agresivos

habitabandominios vitales mayoresy poseíanuna mayor supervivencia.El grado de

agresividadindividual o la dominanciarelativa puedenser importantesen determinarel

tamañoo calidaddel territorio que un animal puedeasegurary retener.Estepareceserel

caso, en algunasaves territoriales (Watson y Miller, 1971) y en varias especiesde

lagartijas(Brattstrom,1974;Ferner,1974; Fox, 1978;Fox et al., 1981).

Las ventajasderivadasde mantenerun territorio incluyen accesoa una provisión

exclusiva de alimento, presenciade sitios óptimos para solearsey otros beneficios no

asociadoscon la reproducción.Por ejemplo, los territorios de Seeloporusjarrovi son

importantespara manteneruna adecuadaprovisión de alimento (Simon, 1975). Stamps

(1978, 1984a, b) identificó al menoscuatro factoresque podríanafectaral valor de un

territorio paralos juvenilesde Anol/saeneus:comida,perchas,aislamiento,temperatura,y

distanciaa los potencialesdepredadores.En este estudio, la diversidadde alturas de

vegetaciónestuvo correlacionadapositivamentecon el dominio vital, y puedeser,que esta

mayorcomplejidadde la coberturade vegetaciónseaun aspectoque directamenteinfluye

sobrela supervivenciade los juveniles que poseenmayoresdominios vitales y no el

tamaño del dominio vital por si mismo. La mayor complejidad de la cubierta de
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vegetación,por tener un mayor dominio vital, puede influir en los cuatro factores

mencionadosanteriormentey puedeexplicar porquélas lagartijasjuvenilescompitenpor

esteespacio superior.Fox (1978) demostróque los dominios vitales de los juveniles

supervivientesde U/a s/ansburiana,conteníanuna significativa mayor diversidad de

plantasy refugios que los de los no supervivientes.En esteestudio, los individuos que

tenían dominios vitales con una cubierta de vegetaciónmás compleja, probablemente

sobrevivieronmejor y quizásfuera porque tuvieron una mayor abundanciade recursos

comopresas,lugaresparasolearse,refugios de termorregulacióny mejoresoportunidades

de escaparde los depredadores.Los individuos quevivían en áreascon bajadiversidadde

alturas de vegetacióny espaciosmás abiertossufrieron una mortalidad más elevada.

Aunquehay muchosfactoresde la calidad del hábitat en su dominio vital que pueden

afectaral “fitness” de un individuo en particular, en este estudio las diferencias en la

diversidadde alturasde vegetaciónpareceseruno de los más importantes.

Este estudio muestralas diferencias entre el dominio vital de los juveniles

supervivientesy no supervivientese indica la importanciade las interaccionesagonísticas

en provocar estas diferencias. Se sugiere, que el comportamientoagresivo podría

determinarel tamañoy calidaddel dominio vital queunalagartijapuedeprocurarse,y este

tamañoy calidaddel dominio vital puedeinfluir en el comportamientode la lagartijaque

vive en él y subsiguientementesu supervivencia.
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Capítulo6.

EFECTO DE LA TESTOSTERONA SOBRE LA AGRESIVIDAD, ACTIVIDAD Y

CRECIMIENTO DE LOS JUVENILES.

RESUMEN

La importanciade la testosteronacomoun moduladorimportantede la agresión,se

ha documentadoen muchosanimales.Elevadosnivelesde testosteronaestánasociadoscon

un aumentode la actividady agresividadde las lagartijas.Estopuedetenerefectosdirectos

sobrela tasametabólicay puedecausarun incrementoen el gasto energético.Aquí, se

examinóel efecto de la testosteronasobrela agresividady el crecimientocorporalde los

machosjuveniles de Psarnrnodromusalgirus. A los machosjuveniles utilizados en el

estudio,seles introdujo implantesrellenosde testosterona(grupo experimental)o vacíos

de hormona (controles). La testosteronaprovocó, en los machos implantadoscon la

hormona, un aumentode la actividad y agresividad,pero estos individuos, también

sufrieron una reducción significativa de la tasa de crecimiento en longitud corporal

transcurridosdosmesestrasla implantación.Estos resultadossugierenque, aunqueposeer

un elevado nivel de testosteronapuede tenerefectospositivos sobre la agresividady

actividad, también hay unos costes asociadosque provocan una reducción en el

crecimientocorporal.

INTRODUCCIÓN

Muchos caracteresmorfológicosy comportamentalesque tienenun efecto directo

sobrela supervivenciay la función reproductora,estándeterminadospor las hormonas.

Las hormonassexuales,especialmentelas de los machos,hanrecibido especialatenciónen
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los últimos años.La testosterona,la hormonasexualmás generalizadaen los vertebrados,

es no sólo responsabledel desarrolloy maduraciónde los órganossexuales,sino que es

además,directamenteinductoradel comportamientoagresivoquecaracterizaa las especies

territoriales.La importanciade la testosteronacomo un moduladorprincipal de la agresión

se ha documentadoen muchos animales (Wingfield, 1985; Wingfield .et al., 1987),

incluyendoa los reptiles (Fox, 1983; Moore, 1988; Salvadoret al., 1996, 1997).Moore y

Marler (1987) demostraron que los machos implantados con testosterona eran

significativamentemás agresivosque los controles.Un beneficio de un aumentoen la

agresividades el mayor éxito en las confrontacionesentremachospor un recurso.En

muchasespecies,los machosmásagresivos,con un aumentodelos niveles detestosterona,

tienenmáséxito en la competenciapor reproducirse(Wittenberger,1981).Porejemplo,el

iguánido U/a s/ansburianaaumentabael tamaño de sus territorios, obtenía dominios

vitales de mayor calidad y tenía un mayor estatusen la jerarquíade dominancia(Fox,

1983).En un trabajoprevio con juvenilesde Palgirus (ver capítulo5), se demostróque

los juvenilesmásagresivosposeíandominiosvitales mayores.Estebeneficiose puedever

reducidopor un aumentoen los costesde la agresividad,como porejemplo, el riesgo de

acabarherido, un aumento en la exposicióna depredadoreso un aumento en el gasto

energético,lo que conlíevaunasexpectativasde vida másbajas (Marler y Moore, 1988,

1989, 1991).

La testosteronatambiénpuedetenerun efectosobreel crecimientocorporal.Abelí

(1998)demostróquelos individuosjuvenileshembrasdeSeeloporusvirgatus tratadoscon

testosteronasufrieronuna reducciónsignificativa de la tasade crecimientode la masay

longitud corporal, despuésde transcurridoun periodo de seis mesesdesdeque fueran

implantados.En la serpiente Tharnnop/iis sir/a/ls parietalis, la testosteronainhibía el

84



Cap. 6. Efecto de la testosterona sobre la agresividad, actividady crecimiento de losjuveniles.

crecimiento(Crewset al., 1985). Elevadosniveles de testosterona,al estarasociadoscon

un aumentode la actividad y del comportamientoterritorial en la lagartijas, pueden

provocarun aumento en el gasto energéticoy tener un efecto directo sobre la tasa

metabólica(consumode oxigeno)(Marleret al., 1995).

En este capítulo, se investiga el efecto de la testosteronasobre la agresividad,

actividad , tamañodel dominio vital y crecimientode los individuosjuvenilesmachosde

P. aig/rus. Aquí, se explorala ideade quelos beneficiosque puedenconferirun aumento

de la agresividaden una clasede edadno adulta, sepuedenver reducidospor costesque

influyen sobreel crecimiento,cuando la tasa de crecimientoes importantepara que los

individuos juveniles puedan alcanzarrápidamenteun tamaño mayor que les permita

defenderlos recursosfrentea otrosmachosmáspequeños.

MATERIAL Y METODOS

Este trabajo se realizó en un áreade 0.5 ha en el bosquede melojo (Quercus

pyrenaica)cercanoa Navacerrada(Madrid). El áreasedelimité durantefebrerode 1999y

sedividió en unaparrilla con marcascada10 metros.Entreel 4 y 20 de abril de 1999 se

buscarony capturaron,a mano,individuosmachosjuveniles(nacidosel otoño anterior).A

los individuos capturadosse les marcó,permanentemente,medianteuna combinaciónde

falangescortadas,se les midió la longitud cabeza-cuerpo(LCC) por medio de una regla

con una precisiónde 0.5 mm, se les pesópor medio de unabalanzaelectrónicacon una

precisiónde 0.01 g, y se determinésu sexo,segúnel método descritoen el capitulo 1.

Tambiénseanotóla condiciónde la cola (enterao rota). Así mismo,seanotóen un mapa

el lugarde captura.Los individuos seleccionadosparael experimentofueronmachoscon

una LCC mínima de 35 mm. Se obtuvieronun total de 17 individuos machosque fueron
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asignadosal azar a uno de los dos tratamientos:experimentalesy controles.El grupo

experimentalestabacompuestode 10 individuos y el control de 7. Se comprobóque la

talla y pesode los dos gruposde individuos no difería significativamente.A los individuos

experimentalesseles implantóun 1 mm de propionatode testosterona(SygmaChemicals)

introducidoen un tubo silástico de 4 mm de longitud. A los controlesse les introdujo el

tubo, pero sin la hormona.Este tubo era colocado en la zona subdérmicadel costado

derechode los individuos (entrela pataanteriory posterior)por medio de una incisión en

la piel, con un bisturí, por la queseintrodujo el tubo silástico,despuésdehaberhoradado

un pequeñocanal entreéstay el tejido subyacentecon ayudade unaagujade plásticode

diámetromayorqueel tubo. Unavezacomodadoel implante,secosió la incisión con uno

o dos puntosde suturay parafinalizar,seaplicó un desinfectantesobrela heridasuturada.

La dosisde hormonaadministraday el tamañodel implanteestabanajustadosal pesoy

talla de los animales,segúnlo publicadopreviamenteen estay otras especies(Marler y

Moore, 1991; Hewsy Moore, 1995;Hews et al., 1994; Salvadoret al., 1996, 1997; Abelí,

1998) y, aunque,no se midieron los niveles de testosteronaen sangre,no se observó

ninguna evidenciade los posibles efectos tóxicos de la hormona. Posteriormentea la

manipulaciónde los individuos,estosfueron marcadoscon marcasde pinturaen el dorso

parasu identificaciónen el campoy fueronsoltadosen el mismolugary díade captura.

A. partir de unasemanadespuésa la implantaciónde los individuos, serealizaron

observacionesde los mismos, durante las 10.00-1330horas y las 1600- 1700 horas,

siguiendo el método de hacer seguimientosde individuos focales durante periodos

predeterminadosde tiempo (15 minutos). En estos seguimientos,se anotó cada 30

segundos(“muestreouno-cero”,Altmann, 1974) el comportamientode los individuos y

actividad(movimiento/ no movimiento). Tambiénsehicieron recorridosperiódicosde la

86



Cap. 6. Efecto de la testosterona sobre la agresividad, actividad y crecirnienro de losjuveniles.

parcelade estudio,en la que seanotaronen un mapade la misma la posición de cada

individuo visto. En basea estos puntosse construyóel dominio vital de cadaindividuo

(Rose,1982).Paraquehubieraindependenciaentrelos puntosde observaciónseutilizó un

solo punto por díaparacadaindividuo. Se estimó que el número mínimo de puntos que

determinanal menosel 80 Va del dominiovital fue de 8 (rangoentre8 - 12) (Rose,1982).

Para estimarel grado de agresividadde los individuos seusaronintrusos atados,

quefueron presentadosa los individuos focalessiguiendolos métodosusadospor Stamps

(1977a, 1978; ver capítulo 5). El intruso era atado alrededordel abdomencon un hilo

oscurode nylon de 2 metrosde longitud (0.1 mm de grosor), queestabaatadoa un palo;

luego,el intrusofue colocadoa 20 cm del individuo focal y el paloera fijado al suelopara

restringir los movimientosdel intruso. El experimentadorseretirabaunos tres metrosy

observabaal residentedurante5 minutos, anotandola primera respuestadel individuo

focal frenteal intruso. Comointrusos, seutilizaron individuosdel mismo sexoy edadque

fueron capturadosa unos 200 metros de distancia del áreade estudio. Se introdujeron

como intrusos,individuos igualadosen talla al individuo focal (< 5% de la diferenciaen

LCC). La primera respuestadel individuo focal se categorizó como agresiva (si el

residenteperseguíaal intruso o lo mordía),o no-agresiva(si el residentese aproximaba,

hacíaalgunaposturade desafio, evitaba,huía o ignorabaal intruso). Nótese que en la

categoría“no-agresiva” se incluyen comportamientosque en el capítulo anterior se

consideraronagresivos;estoes porqueestaespeciees depor si agresivahacia los intrusos

y la únicaforma de cuantificarel aumentoen agresividadinducido por la testosteronaes

seleccionandopara la categoría“agresiva” las respuestasagresivasmás extremas y

acusadas.
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Para estimar si había diferencias entre la tasa de crecimiento en LCC entre

experimentalesy controlesserealizó una recaptura,en la quese volvió a pesary medira

los individuosrecapturados.La tasade crecimientoen LCC se calculó comoel incremento

en LCC (mm) entrela capturay recapturadividido por el tiempo (días)pasadoentreellas.

La recapturase llevó a cabo a partir del 4 de junio de 1999 y hastael final del mes se

buscarona los individuos que faltabanpor recapturaren la parcelay en la bandade 20

metrosquerodeabaa la misma.

RESULTADOS

La testosteronatuvo un efecto sobrela agresividady la actividad. Siete de 10

individuosdel grupoexperimentaltuvieronunarespuestaagresiva,mientrasque sólo 1 de

6 individuos controlestuvieronrespuestasagresivas(X2(1) = 5.13, P = 0.023),demostrando

que la testosteronaaumentabala agresividad.Los individuos experimentalesfueron más

activos(0.49 + 0 03 n = 10)quelos controles(0.36+ 0 03 n7) (ANOVA, F
116 = 5.8, P

= 0.033).

En el momento de la implantación no hubo diferenciasen LCC y peso entre

controles(LCC (X ±lES) = 37.8 + 0.68 mm; peso=0.97 + 0.05 g, ir=7) y experimentales

(LCC = 38.15 + 0.52 mm; peso 1.05 + 0.04 g, n10), (ANOVA, para la LCC: F1 16=

0.18, P = 0.67; parael peso:F116= 1.18,P = 0.3). El númerode díastranscurridoentrela

primeracapturay la recapturano fue diferenteentreexperimentales(60.16 + 1.47 días)y

controles(61.6 + 1.08 días) (ANOVA, F1,11 = 0.67, P =0.43). Hubo un efecto de la

testosteronasobreel crecimiento,ya que los individuos experimentalestuvieronuna tasa

de crecimientoen LCC menor(0.076+ 0.08 mm/día; LCC final = 42.8 ± 1 mm, n =6) que

88



Cap. 6 Efecto de la testosterona sobre la agresividad; actividady crecimiento de losjuvenileS.

la de los controles(0.16±0.07mm/día; LCC final = 47.5 + 1.18 mm, n 6), (ANOVA

parala tasade crecimiento:F111 56.08,P <0.0001)(Fig. 1).
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Figura 1: Diferenciade talla (LCC) entrecontroles(O) y experimentales(O) en el

momentode la implantación(0) y transcurridosdosmeses(2).

El tamañodel dominio vital no fuediferenteentreLos individuosexperimentales

2 2(44.4+ 5.17 m , n = 10) y los controles(50.6+ 9.5 m , n = 7) (ANOVA, F1,16 = 0.45,P =

0.8).

DISCUSIÓN

Los resultadosde estecapítulodemuestranquela testosteronatieneun efectosobre

la agresividad,actividady crecimientode los individuosjuveniles.La testosteronaprovocó
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un aumento de la agresividady la actividad en los individuos experimentales.También

aquellosindividuos que fueron implantadoscon testosteronaalcanzaronuna menortalla

que la quela alcanzaronlos controles,pasadosdos mesesdesdela implantacion.

El tamañocorporal y la agresividadnormalmenteinfluyen en las relacionesde

dominanciay confierenventajaen el accesoa los recursos(Archer, 1988). Los machos

juveniles implantadoscon testosteronafueron más agresivos que los controles y la

agresividad, como se ha mencionado, influye ventajosamenteen el éxito de las

interaccionescon conespecificosy en la adquisiciónde dominios vitales mayoresy de

mayorcalidad(Fox, 1983; capitulo 5). El gradode agresividadindividual o la dominancia

relativapuedenser importantesen determinarel tamañoo calidad del territorio que un

animalpuedeasegurary retener.Estepareceserel caso en algunasespeciesde lagartijas

(Brattstrom,1974;Ferner, 1974;Fox, 1978; Fox etal., 1981).

Un aumentoen la agresividady la actividadconlíevaunts costes.Los machos

implantadoscon testosteronapodríanhabertenido menor crecimientoque los controles

debido al aumentode la actividady agresividad,lo que conduciríaa un incrementoen el

gastoenergético,y aunamenorenergíaalmacenadautilizableparael crecimiento(Marler

y Moore, 1988). Otros autorestambiénhan reportadouna disminución en la tasa de

crecimiento corporal despuésde la administraciónde testosterona(Hews et al., 1994;

Abelí, 1998).

Auñqueen estetrabajono seha podido examinarel efectode la testosteronasobre

la supervivenciadebidoa que el tamañode muestraera muy pequeño,unareduccióndel

crecimiento corporal puede reducir la probabilidad de supervivenciaen los individuos

juveniles. Algunos estudios han examinadoel efecto del tamaño corporal sobre la

supervivenciade las lagartijasjuvenilesy han demostradoquelos individuos másgrandes
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tienenunaventajade supervivenciasobrelos máspequeños(Fox, 1978; Fergusonet al.,

1983). El tamaño corporal estárelacionadocon la fuerza y es un factor importanteen

explicar el resultadode los conflictos animales(Beaugrandy Zajan, 1985). El tamaño

corporaltambiénpuedeinfluir en la agresividad,y diferenciasdel tamañocorporal entre

juveniles es probable que afecten a sus interaccionescon conespecíficosdurante la

adquisiciónde dominiosvitales óptimos. El aumentoen la agresividadno sólo puedetener

costes que afecten al crecimiento, sino que individuos más agresivosy con mayor

actividadpuedenestarmuchomásexpuestosa los depredadoresy por lo tanto, sufrir una

mayormortalidad(Marler y Moore, 1988). Aunque,pareceprobableque los individuos

menosagresivospuedensercompetitivamenteexcluidosy forzadosa quedarseen áreasde

elevado riesgo o en hábitats de pobre calidad (ver capítulo 5), y que en anteriores

experimentosse ha mostrado que los machos con niveles de testoteronaelevados

incrementaronel tamañodel dominio vital (DeNardoy Sinervo, 1994),en estetrabajo,no

hubo diferenciasen el tamaño del dominio vital entre experimentalesy controles. Un

resultadosimilar sehabladescritoparamachosadultos(Salvadoret al., 1996).Esto puede

debersea que, aunquelos machosexperimentalespodrían aumentarsu dominio vital

graciasa su mayor agresividad,la reducciónquesufrenen el tamañocorporalprovocaría

que sus dominiosvitales no difirieran del de los controlesque eranmenosagresivos.El

tamañocorporal pareceestarfuertementeasociadocon el tamaño del dominio vital en

lagartijas (Turner et al., 1969; Christian y Waldschmit, 1984) y varios autores han

demostradounafuerterelaciónentreel tamañodel dominio vital y el tamañocorporal,lo

cual ha sido explicadopor los requerimientosenergéticos,los costesde la obtenciónde

alimento y su densidad(Schoener,1968). Tambiénotros factoresno relacionadoscon la

carga de testosteronacomo por ejemplo la densidadde machoscompetitivos, podrían
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influir en el hecho de que no haya diferenciasen el tamaño del dominio vital entre

experimentalesy controles.

En estetrabajo tambiénseha visto quelas tasasde movimientode los individuos

experimentalesfueron más elevadasque las de los controles. En trabajosanteriores

también seha reportadoun incrementoen la actividad de los machosimplantadoscon

testosterona(Marler y Moore, 1988;DeNardoy Sinervo, 1994; Salvadoret al., 1997).Este

aumentoen actividadpuedeserventajosoparadefendery explorarlos dominiosvitales, ya

que los individuos dedicaríanmás tiempo a patrullarsus territorios, tanto paraexpulsara

los intrusos como para buscaralimento. Sin embargo,este incrementoen la actividad,

tambiéntiene unos costes.Los individuos másactivos puedensermás conspicuosa los

depredadores(Marler y Moore, 1988; DeNardo y Sinervo, 1994) y pueden sufrir un

aumentode la tasametabólicalo que se traduciría en una disminución de la energía

almacenada(Marler y Moore, 1988).

La testosteronapuedetener,ademásde los efectoscomentados,otrosefectosquese

podríandenominarsecundariossobrela fisiología del organismo.En los últimos añosse

ha desarrolladola idea de que la testosteronaejerceuna influencia negativasobre el

sistemainmune;si bien no estáclaro si estees un efecto directo o el resultadodel estrés

generaldebidoa lamayoractividady mayoragresividadinducidapor la hormona(Marler

y Moore, 1991;Folstady Karter, 1992; Salvadoretal., 1996)

Paráconcluir, se puededecir que, a pesarde queelevar los nivelesde testosterona

puedeejercerefectospositivossobrela agresividady actividad,ello conlíevaunoscostes

que setraducenen un retrasodel crecimientocorporal. Paralos individuos juvenilesen

fase de crecimiento, estos costespodrían afectar a la subsiguientesupervivenciao al

estatussocial quetendráncomo adultos.
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CONCLUSIONES

La presentetesismuestraque existeuna interrelaciónentrefactoresmorfológicos,

comportamentalesy de uso del espacioque afectana la supervivenciade los individuos,

desde que nacenhasta que alcanzanla talla de adultos reproductores.Los factores

morfológicoscomola talla y la condicióncorporal afectana la supervivencia.Unamayor

talla proporciona una mayor probabilidad de supervivencia invernal, ya que la

supervivenciainvernal de los reciénnacidosde Palgirus estuvo asociadacon un mayor

tamañocorporal(LCC). Los individuos másgrandespuedenteneruna menormortalidad

porquetienen una mayor resistenciaa la falta de alimento o porquetienen másreservas

energéticaspara resistir duranteel aletargamientoinvernal y los primeros días de la

emergenciatras el invierno. También una mayor talla proporcionaventajas en los

conflictos intraespecíficosy en la adquisiciónde recursos.La talla de los individuos está

en granpartedeterminadapor la fechade eclosión,quea su vezinfluye en la probabilidad

de supervivencia.Como hayun intervalode un mesentrelos nacimientosmástempranosy

los más tardíos, es probableque aquellos recién nacidos que eclosionanantespuedan

crecer hastaalcanzarun mayor tamaño que los que eclosionanmás tarde. La fechade

eclosióntempranainfluye en las característicasde los individuos cuando alcanzanla

madurez;aquellos individuos que nacieron antes y sobrevivieronhastala edad adulta

tuvieron una talla mayor, una cabezamás grandey dominios vitales que conteníanun

mayor númerode hembrascon las que potencialmentepodrían tenermásoportunidades

parareproducirse.

Cuando se examinaen conjunto la supervivenciahasta la madurez,los análisis

demuestranquela probabilidadde supervivenciade los juvenilesde la Lagartijacolilarga,
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P. aig/rus, fue relativamentebaja,variableentreperiodosde tiempoy asociadatanto con

caracteresfenotípicos(sexo,condicióncorporaly LCC) como con el uso del microhábitat.

Los resultados,además,sugieren que la importanciarelativa de los diferentesagentes

selectivospuedecambiar en respuestaa la variaciónambientaly durantela vida de los

individuos,y diferir entremachosy hembras.La condicióncorporalfue la variable que

influyó en la supervivenciaa lo largode casi todoslos períodosde tiempo. Estaasociación

entrecondicióncorporaly supervivenciaprobablementeno refleja un efecto causalde la

condicióntempranasobrela supervivenciaa largoplazo.Másplausiblees quela condición

corporal a edad tempranasea simplementeun indicador de la habilidad para adquirir

buenosdominios vitales. Dentro de esta habilidad para adquirir dominios vitales que

aumentenla probabilidadde supervivenciahastala madurez,probablementea través de

proporcionarunabuenacondicióncorporala los individuos,una mayortalla, proporciona

ventajasen los conflictos intraespecíficos,ya que paraadquirir t¿rritorios los conflictos

entreindividuos de la misma edadsonhabitualesy el resultadode los conflictos entrelos

juveniles machos de la Lagartija colilarga estuvo determinadopor la talla de los

individuos. Así mismo, las diferencias entre el dominio vital de los juveniles

supervivientesy no supervivientesindican la importanciade las interaccionesagonísticas

enprovocarestasdiferencias.

Adicionalmente a la talla, se sugiere que el comportamientoagresivo podría

determinarel tamañoy calidaddel dominio vital que una lagartija puedeprocurarse;este

tamañoy calidaddel dominio vital puedeinfluir en el comportamientode la lagartijaque

vive en él, y subsiguientemente,en su supervivencia.Un aumentode la agresividadde los

individuos no sólo conlíevaunosbeneficios,sino que tambiéntiene unoscostesasociados

que setraducenen un retrasodel crecimientocorporal.Paralos individuos juveniles en
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fase de crecimiento, estos costespodríanafectar a la subsiguientesupervivenciao al

estatussocialquetendráncomo adultos.

La adquisiciónde dominiosvitales de calidad aumentatambiénla probabilidades

de supervivencia,ya que las característicasdel microhábitatsonuna importantefuentede

variación en lá supervivenciade los juveniles. De hecho los individuos soncapacesde

estimarel valor del recursoen conflicto y estevalor tambiéndeterminael resultadode las

peleasintraespecíficas.Los individuos recién nacidosque tuvieron dominios vitales con

más coberturapudierontenermás oportunidadesde escaparde los depredadores,y por

ello, incrementarsu probabilidadde supervivencia.Los juveniles de P. aig/rus pueden

competirpor dominiosvitales con máscoberturao menoscoberturavegetal,dependiendo

de la estacióndel año en que seencuentren.Por ejemplo,durantela estaciónde actividad

de la primavera,la supervivenciade los juveniles al principio de la primaveradisminuía

con el incremento en la cobertura de vegetación. Este hecho corrobora que las

característicasdel microhábitatsonuna importantefuentede variaciónen la supervivencia

de los juveniles. Otras ventajas asociadascon la complejidad del hábitat, como por

ejemplo, la adquisición de una mayor talla en la próxima estación, podrían estar

involucradas.El crecimiento,y consecuentemente,la talla, puedeestarinfluenciadopor las

característicasdel dominio vital de los individuos.

95



REFERENCIAS.



Referencias.

REFERENCIAS

ABELL, A.J., 1998. Theeffect of exogenoustestosteroneon growth and secondarysexual

characterdevelopmentin juvenilesof Sceloporusvirgatus. Herpetologica54: 533-

543.

ALmtANN, J., 1974: Observationalstudy of behaviour:Samplingmethods.Behaviour49: 227-

265.

ANDERSON, P.K., 1989. Dispersal in rodents:a residentfitness hypothesis.Amen Sae.

Manim. Spec.Pu/fi. (9): viii + 141 p.

A=ux~ws,R.M., 1982. Patternsof growth in reptiles.En: Biologyof theReptil/a, vol 13.

Phys¡ologyD. PhysioíogicalEcology. Gans, C. y Pough, F.H. (Eds.). Academic

Press.London:273-320.

ANHOLT, BR., 1991. Measuring selection on a population of damselflies with a

manipulatedphenotype.Evolution45: 1091-1106.

ARCHER, 1., 1988. The BehaviouralBioíogy ofAggression.CambridgeUniversity Press,

Cambridge

ARNOLD, EN., 1984. Evolutionaryaspectsof tail sheddinglii lizardsandtheir relatives.J

NaL Hist. 18: 127--169.

BACON, P.J., 1982. Populationdynamicsbasedon individual growth, resourceallocation

and competitiveethology. MeríewoodResearchand DevelopmentPaper No 38,.

Instituteof TerrestrialEcology,MerlewoodResearchStation, Grange-Over-Sand.

BALLINGER, RE., 1983. Life-History Variations.En: LizardEcology: 5/ud/esofa Mod.el

Organisrn. Huey, R.B., Pianka, ER., Schoener,1W. (Eds). Harvard University

Press,Cambridge,Massachusetts:241-260.

96



Referencws.

BAREADILO, L.J., 1987. La Gula Incafo de los Anfibios y Reptilesde la Península

Ibérica, IslasBaíearesyCauiarias. Incafo. Madrid.

BAUWENS, D., 1981. Survivorship during hibernationin the BuropeanCommonLizard,

Laceriavivípara.Cope/a1981:74 1-744.

BAUWENS, D. y DÍAZ-URIARTE, R., 1997. Covariationof life-history traits in lacertid

lizards: acomparativestudy.AmenNat. 149: 91-111.

BAUWENS, D. Y THoEN, C., 1982. Qn the determinationof sex in juvenile Laceria

vivípara.Amiphib¡a-Repíilia2:381--3 84.

BAUWENS, D. Y VERHEYENR., 1987. Variation of thereproductivetraits in a populationof

the lizard Laceriavivipara.Holarcí. Ecol. 10: 120-127.

BEACHAM, J., 1988: The relative importance of body size and aggressiveexperienceas

determinantsof dominancein pumpkinseedsunfish.Anim. Behav.36: 623-624.

BEACHAM, J. Y NEwMM~, J., 1987: Social experienceand the formation of dominance

relationshipsin the pumpkinseedsunf¡sh (Lepomisgibbosus).Anim. Behav. 35: 1560-

1563.

BEAUGRAND, J.P. Y ZAYMq, R.C., 1985. An experimentalmodel of aggressivedominance

in Xiphophorushelleri (Pisces,Poeciliidae).Behav.Processes10: 1-52

BEAUGRAND, J.P., GOULET, C. Y PAYETrE, D., 1991: Outcomeof the dyadicconflict in male

greenswordtail fish, Xz~hophorusheller/. Effects of body size and prior dominance.

Anlin. Behav.41: 417-424.

BEAUGRAND, LP., PAxirii, D. Y GOULET, C., 1996: Conflict outcomein malegreensword tau

fish dyads(Xiphophorushe/len): interactionof body size,prior dominance/subordination

experience,andprior residency.Be/iaviour 133: 303-319.

9~7



Referencias.

BLOUr4, S.F. y BLoUIN, M., 1988. Inbreedingavoidancebehaviors.TrendsEco!. Evol. 3:

230-233.

Bówvm, W., 1981. Psanunodronzusalgirus (Linnaeus1766). Algerischersandláufer.En:

Handbuch ¿ter Reptilien und Amphib/enEziropas, Band 1. Bóhme W. (Ed.).

AkademischeVerlags-gesellschaft,Wiesbade:479-491

BONNET, X. Y NAULLEAU, G., 1994. A body condition index (BCI) in snakesto study

reproduction.CRAcadSciSerIII Sci Vie 317: 34-41

BoNS, J., 1989. Psammodromusalgirus. En: Atlas de répar/tiondesAmphibienselReptilesde

France.Castanet,J. y Guyétant,R. (Eds.). Sociétéherpétologiquede France.Paris: 142-

143.

BRADDOCK, J.C., 1949: The effectof prior residenceupon dominancein the fish Platypoecilus

maculatus.Physiol. Zool. 22: 161-169.

BnAnsnoM, B.H., 1974. The evolution of reptilian social organization.Am. Zool. 14:

3 5-49.

CALOW, P. Y TOWNSEND, C. R., 1981. Resourceutilization in growth. En: Physiolog¡cal

Ecology. TownsendC.R., Calow P. (Eds.). Blackwell Scientiific Publications,

Oxford: 220-244

CAROTHERS, J.H., 1984. Sexualselectionand sexualdimorphism in sorne herbivoraus

lizards.Am.Na/. 124: 244-254.

CARPENTER, OC., 1995: Modelingdominance:the influenceof size, coloration, andexperience

on dominancerelationsin treelizards(Urosaurusornatus).Herpe/o!.Monogr. 9: 88-101.

CARRASCAL, L.M., DL&z, JA. Y CANO, D.C., 1990. Habitatselectionin Psarnrnodromus

algirus (Linnaeus,1758)(Sauna:Lacertidae):agerelateddiferences.Holarc/. Eco!.

12: 137-143

98



Re/eren cias.

CARRBThRO, MA. y LLORENTE, GA., 1993. Morfometriaen unacomunidadde lacértidos

mediterráneosy su relacióncon la ecología.HistoriaAn/maliunz,2: 77-99.

CAswovIEJo,J. y SALVADOR, A., 1970. Nota sobreherpetologíadel noroestede España.

Bole/inde la RealSociedadEspañolade 11k/oriaNatural (S’ecciór¡Biologica,.> 68:

119-122.

CivANmos, E., SALVADOR, A. Y VEIGA, J.P., (en prensa).Body size and microhabitat

affectwinter survivalofhatchlingsPsamrnod.rornusaig/rus. Cope/a.

CLUrON-BRoCK, T. H., 1988. ReproductiveSuccess.The University of ChicagoPress,

Chicago

CLUTTON-BROCK, T.H. Y ALBON, S.D., 1979: The roaring of red deer and te evolution of

honestadvertisement.Behaviour69: 145-170.

COLLETI, D., 1991.Modellingbinary ¿Jata. Chapman& Hall, London.

CONODON, J.D., DuNHAM, A.E. Y TINKLE, 0W., 1982. Energybndgetsand Efe histories

of reptiles.En: Biology ofRep/iIia, vol 13. GansC., Huey R.B. (Eds.). Academic

Press,New York: 233-271.

COOPERWC., 1977. Information analysisof agonisticbehavioralsequencesin the male

iguanidlizard Anoliscarolinensis.Copeía1977: 721-735.

COOPERW.E., MENDOCA, MT. Y Vr L.J., 1987. Induction of orangeheadcoloration

aud activationof courtshipand aggressionby testosteronein male broad-headed

skink (EtanecesIaticeps).J Herpe/o!. 21:96-101.

CREW5, D., DLA.MOND, MA., WHTrrIER, J. Y MAsON, R, 1985. Small body size in garter

snakedependontestes.Am.J Physiot 18: 62-66.

CHANIJLER, C. R., 1995. Practicalconsiderationsin theuseof simultaneousinferencefor

multiple tests.An/ni. Behav.49:524-527

99



Referencias.

CHA.RLESWORTH, B., 1980. Evolution ni age-s/ructuredpopula/ions. Cambridge

UniversityPress,London,England.

CHIR.ISTIAN, K. A. Y WALDSCHMIDT, 5., 1984. The relationshipsbetweenlizard home

rangeandbody size:A reanalysisof thedata.Herpeto!ogica40: 68-75

DM.N, 5. Y TINBERGEN, J., 1997. Adaptationof Life Histories.En: BehaviouralEcology:

AnEvo!u/ionaryApproach. Krebs,iR. y Davies,N.B. (Eds.).Blackwell Sciences,

Oxford: 3 10-334.

DARWIN, C., 1871. The descentofman ¿vidse!ec/ion in re!ation /0 sex. Appleton, New

York.

DENARDO, D.F. ~‘ SINERVO, B., 1994. Effects of steroid hormoneinteractionon activity

and homerangesizeofmaJelizards.Horm. Behav.28: 273-287.

DL~z, JA. Y CA.Jut&scAL, L.M., 1991. Regional distribution of a Mediterraneanlizard:

influenceof habitatcuesandprey abundance.J B/ogeogr. 18: 291-297

DOBSON, F.S. y JONEs, W.T., 1985. Multiple causesof dispersal.Amer. Nat. 126: 855-

858.

DUGAN, HA., 1982. Ihe mating behavior of the green iguana, Iguana iguana. En:

Iguanasofthewor!d. BughardtG.M. y RandAS. (Eds.).NoyesPublications.Park

Ridge,New Jersey:320-341.

DUGATKIN, LA., 1997: Winner and loser effects and the structure of dominance

hierarchies.Behav.Eco!. 8: 583-587.

DUGATKJN, LA. ~tBmDERMAN, L., 1991:Balancingasymmetriesin resourceholdingpowerand

resourcevaluein thepumpkinseedsunfish.An/m. Behav.42: 691-692.

loo



Referencias.

DUGATKIN, LA. Y OHL5EN, SR., 1990: Contrasting asymmetriesin value expectationand

ResourceHolding Power:effectson attackbehaviouranddominancein thePumpkinseed

Sunfish,Lepomisgibbosus.Anim. Behav.39: 803-804.

ENQUIST, M. Y JAKOBsSON, 5., 1986: Decision making and assessmentin the fightíng

behaviourof Nannacaraanomala(Cichlidae,Pisces).Etho!ogy72: 143-153.

ENQUIST, M. Y LEIMAR, 0., 1983: Evolution of fighting behavior decision míes and

assessmentof relativestrength.J. Theon Biol. 102: 387-410.

ENQUIsT, M., PLANE, E. YRÓED, J., 1985: Aggressivecommunicationin fulmarFu!marus

glacialis competingfor food.Anin,. Behcn’.33: 1007-1020.

FERGUSON, G.W. Y Fox, S.F., 1984. Annual variation of survival advantageof large

juvenile side-blotched lizards, U/a s/ansburiana: its causes and evolutionary

significance.Evolution38: 342-349

FERGUSON,G.W., BROWN, KL. Y DEMARCO V.G., 1982.Selectivebasisfor theevolution

of variableeggandhatchlingsize in someiguanid lizards. Herpe/ologica38: 178-

188.

FERGUSON, 0W., HUGES, J.L. Y BROWN, KL., 1983. Food availability and territorial

establishmentof juvenile Sceioporusunduiatus.En: LizardEcology: Stud/esof a

mode! organism. Huey R.B., Pianka ER., Schoener T.W. (Eds.). Harvard

UniversityPress,Cambridge,Massachusetts:134-148

FERNER, J.W., 1974. Home rangesizeand overlapin Sceloporusundu!atuserythrocheilus

(Reptilia: Iguanidae).Copeia1974: 332-337

FOLSTAD, 1. Y KARTER, A.K., 1992. Parasite,bright malesand the immunocompetence

handicap.Am. Nal. 139: 603-622.

101



Referencias.

FORSMAN, A., 1993. Survival in relationto bodysizeand growth rate in the adder, Vipera

berus.j Anirn. Eco)? 62: 647-655

FORsMAN, A., 1997. Growth and survival of Vipera berus in a variable environment.

Symp.Zool. Soc. Lond 70: 143-154

FORSMAN, A. Y LINDELL, LE., 1991. Trade-offbetweengrowth and energy storagein

male y/peraberus(L.), underdifferentprey densities.Funct. Eco!. 5: 717-723

FORSMA=J,A. Y LrNDELL, LE., 1996. Resourcedependentgrowth and body condition

dynamicsinjuvenile snakes:an experiment.Oecolog/a108: 669-675

Fox, S.F., 1975. Natural selection on morphological phenotypesof the lizard U/a

s/ansburiana.Evolution29: 95—107.

Fox, S.F., 1978. Natural selection on behavioral phenotypes of the lizard U/a

s/ansburiana.Eco!ogy59: 834-847.

Fox, S.F., 1983. Fitness, home-rangequality and aggressionin ‘U/a stansburiana.En:

LizardEcology: 5/ud/esofa nzoáe!organism.Huey KB., PiankaE.R., Schoener

T.W. (Eds).HarvardUniversityPress,Cambridge,Massachusetts:149-168.

Fox, SP. x~ ROSTKER, MA., 1982. Social cost of tail loss in U/a stansburiana.Science

218: 692-693.

Fox, S.F.,ROSE, E. YMYERS, R., 1981.Dominanceandtheacquisitionof superiorhome

rangesin the lizard U/a stansburiana.Ecology62(4): 888-893.

Fi~n~c¡s, R.C., 1983: Experiential effects on agonistic behaviour in the paradise fish,

Macropodusopercu!aris.l3ehaviour85: 292-313.

FRn4crs,R.C., 1988:. Qn the relationshipbetweenaggressionand social dominance.E/hology

78: 223-237.

102



Referencias.

GARLAND, T., 1985. Ontogeneticand individual variation in size, shapeand speedin the

Australianagamidlizard Anzphibolurusnuchalis.J ZooL Lond 207: 425-439

GARLM’Jn 1. ~ ARNoLD, S.J., 1983. Effectsof a fulí stomachon locomotoryperformance

ofjuvenile gartersnakes(Thamnophiselegans).Cope/a1983: 1092-1096.

GlnBoNs, J.W., 1972. Reproduction,growth, and sexual dimorphism in the Canebrake

Rattlesnake(Cro/alushorridusatricauda/us).Cope/a1972: 222--226.

GIBBS, HL. x GR.ANT, PR., 1987. Oscillatingselectionon Darwin’s finches.Nature327:

511-513

IlEWS, D.K., 1990. Examininghypothesesgeneratedby fíeld measuresof sexualselection

on male lizards,U/a pa/merí.Evolution44:1956-1966.

HiEws, D.K., KNAPP, R. ‘x’ MOORE, MC., 1994. Early exposureto androgensaffectsadult

expresionof alternativemaletypesin treelizards.Horm.Behav.28: 96-115.

HEws,D.K. ~ MOoRE,MC., 1995. Influenceof androgenson differentiationof secondary

sexcharactersin treelizards, Urosaurusornatus. Gen.Comp.Endocn97: 86-102.

Hom4, RS., 1983. Sometheoriesabout dispersal.En: PieEcologyofAnimallvfovement

SwinglandIR. y GreenwoodP.J.(Eds.).ClarendonPress,Oxford: 54--62.

HOsMER, D.W. y LEMESHOW, 5., 1989. Applied Logis//c Regression.John Wiley and

Sons,New York.

HUEY, R.B., 1991. Physiologicalconsequencesof hábitat selection.Am. Nat. 137: s95-

suS

HUEY, RE., BENNET, A.F., JOEN-ALDER, H. Y NAGY, KA., 1984. Locomotor capacity

andforagingbehaviourof Kalaharilacertid lizards.Anim. Behav.32: 41-50

JÁNZEN, F.J., 1993. An experimentalanalysisof naturalselectionon body sizeof hatchling

turtíes.Ecology74: 332-341

103



Referencias.

JAYNE, B.C. Y BENNIRTT, A.F., 1990. Selectionon locomotorpeiformancecapacityin a

naturalpopulationof gartersnakes.Evolution44: 1204-1229

JOHNSON, ML. x’ GANES, MS., 1990. Evolution of dispersal:theoreticalmodels and

empiricaltestsusingbirds andmammals.Am;.Rey.Eco)?Syst.21: 449--480.

Kmo, JA., 1973. Theecologyof aggressivebehavior.AnnReyEco!Sys4:117-138.

K.REBS, J.R., 1971. Territory and breedingdensity in thegreattit, Parus major. Ecology

52: 1-22.

KREBS,J.R., 1982: Territorial defencein theGreatTit

Behav.Eco!. Sociobioi. 11: 185-194.

LANDA, K., 199la. Adaptativeseasonalvariation in grasshopperoffspring size.Evo/ution

46: 1553-1558.

LANDA, K., 1991b. Seasonaldeclines in offspring fitness and selection for early

reproductionin nymph-overwinteringgrasshoppers.Evolution46: 121-135.

LAURJE, W.A. Y BROWN, D., 1990. Populationbiology of marineiguanas(Amb!yrhynchus

crista/us). II. Changesin annualsurvival ratesandtheeffectsof size, sex,age,and

fecundityin apopulationcrash.J Anim. Ecol. 59: 529--544

LAUREE, W.A. y BROWN, D., 1990. Populationbiology of marineiguanas(Amb!yrhynchus

cr/sta/us). III. Factorsaffectingsurvival.J An/ní. Eco!. 59: 545-568

LEBRETON, J-D., BummAM, K.P., CLOBERT, J. Y ANDERSON, D.R., 1992.

survival and testing biological hypothesesusing marked animals:

approachwith casestudies.Eco)?Monog.62 : 67--118.

LECOMTE, J., CLOBERT, J. Y MAssoT, M., 1992. Sex identificationin

viv¡~ara.Anzphibia-Reptilia 13: 2 1-25.

(Parusmajor): Do residentsalwayswin7.

Modeling

a unified

juvenilesof Lacerta

104



Referencias.

MACNAB, B., 1963. Bioenergeticsami determinationof home rangesize. Am. Nar. 97:

133-139.

MARLER, CA. x’ Mooi~n, MC., 1988. Evolutionary costs of aggressionrevealedby

testosteronemanipulationsin free-living male lizards. Behav.Eco!. Sociobiol. 23:

2 1-26.

MARLER, CA. Y MOORE, MC., 1989. Time and energycostsof aggressionrn testosterone

implanted free-living male mountain spiny lizards (Sceioporusjarrovi). Physio)?

ZooL 62: 1334-1350.

MARLER, CA. Y MOORE, MC., 1991. Supplementaryfeeding compensatesfor

testosterone-inducedcost of aggressionin malemountainspiny lizards,Sceioporus

jarrovi. Anim. Behav.42: 209-219.

MARLER, CA., WALSBERG, O., WHITE ML. Y MoORE, MC., 1995. Increasedenergy

expendituredue to increasedterritorial defensein male lizards aSter phenotypic

manipulation.Behav.Eco)? Sociobiol.37: 225-231.

MARTÍN, J. Y FORSMAN, A., (in press)Social cots anddevelopmentof nuptial colorationin

malePsammodromusalgirus lizards: anexperiment.Behav.Eco)?

MARTiN, J. x’ LOPEZ, P., 1995. Influence of habitat structure on escapetactics of

Psammod.ronzusalgirus lizards.Can. J Zooi. 73: 129-132

MARTÍN, J. Y LÓPEZ P., 1998. Shifts in microhabitatsusebythe lizard Psammodromus

aig/rus: responsesto seasonalchangesin vegetationstructure.Copeia 1998: 780-

786

MARTÍN, J. Y SALVADOR, A., 1992. Tau loss consequenceson habitatuseby the Iberian

rock lizardLacer/amonI/cola.Oikos65: 328-333

105



erencias.

MARTÍN, J. Y SALVADOR, A., 1993a.Tail loss reducesmating successin the Iberianrock

lizard, Lacertamontícola.Behav.Eco)? Sociob/o!.32: 185--189.

MARTN, J. Y SALVADOR, A., 1993b. Tail loss and foraging tactics of the Iberian rock-

lizard, Lacertamontícola. Oikos66: 318--324.

MAYNARD SMITH, J., 1976: Evolution andthetheoryof games.Ant Scíence,.64, 41-45.

MAYNARD SMITH, J., 1982: Evolul/onand the Theo;yof Ganzes.CambridgeUniversity Press,

Cambridge.

MAYNARD SMITH, J. Y PABRER, GA., 1976: Thelogic of asymmetriccontest.Anitn. Behav.24:

159-175.

MELLADO, J. Y MARTINEZ, F., 1974. Dimorfismo sexual en PsamnzodromusaIg/rus

(Reptilia, Lacertidae).Doikzna, Acta Vertebr. 1(2): 33-41.

MELLADO, J., 1980. Utilización del espacioen una comunidadde lacertidosdel matorral

Mediterraneoen laReservaBiologicade Doñana.Doñana,Acta Vertebr7: 41-59

MILLAR, J.S. Y HIcKLINO, G.J., 1990. Fastingenduranceand the evolutionof mammalian

body size.Funct Eco). 4: 5-12

MOLINA-BORJA, M., PADRON-FUMERO,M. ~ ALFONSO-MARTIN, T., 1998: Morphological and

behaviouraltraits affectingthe intensity and outcomeof male contestin Gal!otía ga!íoti

gallotí (family Lacertidae).Etho!ogy104: 314-322.

MooRE, MC., 1988. Testosteronecontrol of territorial behavior:Tonic-releaseimplants

fully restoreseasonaland short-termaggressiveresponsesin free-living castrated

lizards.Gen. Comp.Endocr. 70: 450-459.

MORPIS, D.W., 1982. Age-specificdispersalstrategiesin iteroparusspecies:who leaves

when7.Evo!. Theoy6: 53-65.

106



Referencias.

Nm, N.U., HULL, CH., JENKII’JS, JO., STEIIÑBERGER, K. x’ Ben’, D.H., 1975. Sta//st/ca!

packageforIhe socialsciences(SPSS).MacGraw-Hill, New York.

NoON, BR., 1981.Techniquesfor samplinghabitats.En: The useofmu!tívariatestatistics

/,: siudiesofidíd«fehab//al. CapenD.F. (Ed.). U.S DepAgrio For Serv. GenTech

Rep,RM-87: 4--52

OLSSON,M., 1992. Contestsuccessin relationtu size andresidencyin malesandlizards,

Laceria agilis. Aula:. Behav. 44: 386-388.

OLSSON,M. Y SHIINE, R., 1997.Theseasonaltiming of oviposition in sandlizards(Laceria

agílis): why earlyclutchesarebetter.J Evol.Bid? 10: 369-381.

PACKARD, OC. Y PACKARD, M.J., 1988. The physiologicalecologyof reptilian eggsand

embryos,. En: Biology of ilie Rep/í//a,Vol. 16, Ecology B: Deftnse and L~fe

H/story. GansC. y HueyR.B. (Eds.).Alan R. Liss, Inc.,New York: 523--605.

PARKER, GA., 1974: Assessmentstrategyand the evolution of fighting behaviour.J TImor.

Biol. 47: 356-385.

PARKER, O. A. YRUBENSTEIN, DI., 1981: Roleassessment,reservestrategy,and acquisitionof

informationin asymmetricanimalconflicts. Anírn. Behav.29: 221-240.

PÁRT., 1990. Natal dispersalin the collaredflycatcher: possiblecausesand reproductive

consequences.Ornís. Scand.21: 83--88.

PAYNE, R.J.H., 1998: Gradually escalatingfights and displays: the cumulative assessment

model.Aním. Behav.56: 65 1-662.

PÉREZ-MELLADO, y., 1998. Psanzmodromusaig/rus (Linnaeus,1758). En: Reptiles.Salvador,

A. (Coordinador),1998. Fauna Ibérica, vol. 10. Ramos, M. A. et al. (Eds.). Museo

Nacionalde CienciasNaturales.CSIC. Madrid: 307-318.

107



Referencias?

PUILmOSLAN, R., 1975. Territorial behavior and population regulation in the lizards, Ano/ls

acutusandA. crísta/ellus.Cope/a1975: 428-454.

PHILLWS, JA., ALBERTS, A.C. Y PRATT, N. C., 1993. Differential resourceuse, growth,

¿vid Pie onbogenyofsocial re/atioush¡ftsiii thegreeniguana. Phys¡oLBehav. 53:

8 1-88.

Poi’m, CM., 1978. Morphological aspects and the ecological and mechanical

consequencesof fat depositionin wild vertebrates.Ann. Rey.Eco)? Syst9: 5 19-570

POND, CM., 1981. Storage.En: Phys/o!og/caíecoíogy.TownsendC.R., Calow P. (Eds.).

Blackwell, Oxford: 190-219.

PRATI’, NC., PL-ULLIPS, JA., ALI3ERTS, A.C. Y BOLDA, K.S., 1994. Functional versus

physiologicalpubertyan analysisof sexualbimaturism in thegreeniguana,Iguana

iguana.An/m. Behav.47: 1101-1114.

REzMcK, DA., BRYGA, H. Y ENnLER, JA., 1990. Experimentallyinducedlife-history

evolution innaturalpopulation.Nature346: 357-359

RICE, W.R., 1989. Analysingtablesofstatisticaltests.Evolution43:223-225

RJIECHERT, 5. E., 1978: clamesspidersplay: behaviouralvariability in territorial disputes.Behav.

Eco)? Sociobio)?3:135-162.

ROEERTSON,J.G.M., 1986: Male territoriality, fighting and assessmentof fighting ability in the

australianfrog, Uperolciarugosa.Anim. Behav.34: 763-772.

ROFE, DA., 1992. Pie evolutionof ¡¡fe histories: theo¡y and ana!ysis.Chapman& Hall,

New York.

ROSE,E., 1982. Lizardhomeranges:methodologyandfunctions.J. Herpetot 16: 253-269

Run~, D., 1977. The function of the shudderdisplays in the lizard Sceloporusjarrovi.

Cope/a1977: 110-114.

108



Referenc¡a&

RUBY, DE., 1978. Seasonalchangein the territorial behaviourof the iguanid lizard

Sceloporusjarroví.Cope/a1978: 430-438.

RUBY, DE., 1981. Phenotypic correlatesof maJe reproductivesuccessin the lizard

Sceloporusjarrovi.En: Natural SelectionandSocia!Behav¡our.AlexanderR.D: y

Tinkle D.W. (Eds.).Clarion Press.New York: 96-107

R¡.my, DE., 1984. Male breedingsuccessand diffrential accessto females in Anolís

carolínensís.Herpeto!og/ca40: 272-280.

RUBY, DE., 1986. Selectionof home rangesite by females of tbe lizard Seeloporus

jarrovi. J Herpe/o)?20: 466-469.

Rr.my, DE. YBAIRD, DI., 1993. Effects of sexand size on agonistioencountersbetween

juvenileandadult lizards,Seeloporusjarrov/. J. Herpe/o!. 27: 100--103.

SALVADOR, A., MARTIN, J. Y LÓPEZ, P., 1995. Taj] Joss reducesbornerangesize and

accessto femalesin male lizards,Psammodi-omusaig/rus.Behav.Eco)? 6: 382-387.

SALVADOR,A., VEIcLk, J .P., MARTIN, J. Y LÓPEZ, P., 1997. Testosteronesupplementation

in subordinate, small male lizards: consequencesfor aggressiveness,color

development,andparasiteload.Behav.Eco)? 8:135-139.

SALVADOR, A., VEIGA, J .P., MARTIN, 1., LÓPEz, P., ABELENDA, M., Y PUERTA,M., 1996.

Tbe cost of producinga sexualsignal: testosteroneincreasethe susceptibi]ityof

male lizardsto ectoparasiticinfestation.Behav.Eco!. 7:145-150.

SAS INsrrturE., 1988. SAS/STATUsei<sguide,release6.03edn. SAS Institute,Cary.

ScHrmE, J.S., 1987. Climate, competition, and the structureof temperatezone lizard

communities.Ecology68:1424--1436.

SCHOENER,1W., 1968. Sizesof feedingterritoriesamongbirds. Eeology49:123-141

109



Referencias.

SCHOENER, T.W. Y SCHOENER, A., 1982. Intraspecificvariation in home rangesíze in

someAno!ís lizards.Ecology63(3):809-823

SHANNON, CE. Y WEAVER, W., 1949. The mathematicaltheory of communication.

Universityof Illinois Press.Urbana.Illinois, USA

SHIELDS, W.M., 1987. Dispersal and mating systems: investigating. their causal

connections,.En: Mammal/amDíspersa!Pa/tenis:Ihe EffectofSocia!Structureon

PopuiauionGene//es.Chepko-SadeB.D. y Halpin Z.T. (Eds.).ChicagoPress:3-24.

SIBLY, R.M. Y CALOw, P., 1986.Phys/ologícalecoíogyofanimais.Blackwell, Oxford.

SWON, CA., 1975. The influenceoffood abundanceon territorysizein the iguanid lizard

Sce!oporusjarrovi.Ecoíogy56: 993-998.

SINERVO, B., Y DOUGHTY, P., 1996. Interactive effects of offspring size and timing of

reproductionon offspring reproduction:experimental,maternal,and quantitativegenetic

aspects.Evo/u//on50: 1314-1327.

SINERVO, B. ~ HUEY, R.B., 1990. Allometric engineering.an experimentaltest of the

causesof interpopulationaldiferencesin performance.Science248: 1106-1109.

SMITH, J.N.M. x ARCESE, P., 1989. How fit are the floaters? Consequencesof alternative

territorial behaviourin anonmigratorysparrow.Am. Nat. 133: 830-845.

SMITH, R. H. x SBLY, R., 1985. Behaviouralecologyandpopulationdynamics:towardsa

synthesis. En: Behavioura! Ecoíogy: Ecologíca! Consecuencesof Adaptative

Behúviour.SmithR.H. y Sibly R. (Eds.).Blackwell Scientific, Oxford.

STAMPS, LA., 1977a. The relatíonshipbetweenresourcecompetition,risk and aggressíon

in atropical territorial lizard.Ecoíogy58: 349-358.

STAMP5, JA.; 1977b. Social bebaviorand spacingpatternsin lizards.En: Bio!ogyof/he

Rept/lia, vol 7. GansC. y Tinkle D. (Eds.).Academiepress,New York: 265-334.

110



Referencias.

STAMPS, JA., 1978. A fleld study of the ontogenyof socialbehaviorin the lizard Anolis

aeneus.Behaviour66: 1-31.

STAiMPS, JA., 1983a. Sexualselection,sexual dimorphism and territoriality. En: Lizard

ecology: Studiesof a model organísm. Huey R.B., PiankaE.R., SchoenerT.W.

(Eds.).HarvardUniversityPress,Cambridge,Massachusetts:169-204.

STAMPS, JA., 1983b. The relationshipsbetweenontogenetiohabitat shifts, competition

and predatoravoidancein ajuvenilelizard (Anolis aeneus).Behav. Eco!. Sociobiol.

12: 19-34

STAMPS, J.A. 1984a. Rank dependentcompromisesbetween growth and predator

protectionin lizard dominancehierarchies.Anim. Behav.32: 1101-1107.

STAMPS,JA., 1 984b. Growth costof territorial overlap:Experimentswith juvenile lizards

(Anolisaeneus).Behav.Eco)? Sociobiot 15: 115-119.

STANflS, JA., 1994. Territorial behavior:testing the assumptions.Wdv. Study.Behav.23:

173-232.

STAMPS, JA. Y KRiSHNMJ, VN., 1994a. Territory acquisition in lizards: 1. First

encounters.Anim. Behav.47: 1375-1385.

STAMPS, JA. ~ KRISHNAN, VV., 1994b. Territory acquisition in lizards: II. Establishing

Social and spatialrelationships.Anim. Behav.47: 1387-1400.

STEARNS, S.C., 1977. The evolution of life history traits: a critique of the theoryand a

revi~w ofthe data.Ann. Rey.Ecoí!. Sys.8:145-175

STENSE’rH,NC Y LDIcKER, W.Z., 1992. The study of dispersal:a conceptualguide.En:

An/mal Díspersa!:Smal! Mamma/sas a Mode!. StensethN.C. y Lidicker W.Z.

(Eds.).Chapman& Hall, London:5-20.

111 E’?



Referencias.

STENSETH,NC., 1983. Causesand consecuencesof dispersalin small mammals.En: Fue

EcologyofAnima!Movemene.SwinglandIR. y GreenwoodP.J. (Eds.). Clarendon

Press,Oxford: 63-101.

TAYLOR, C.R., HEGLUNn, NC., MCMAHON, TA. Y LOONEY, T.R., 1980. Energeticcost of

generatingmuscularforce during running.J Exp. Bio!. 86: 9-18.

TINKLE, D.W., 1962. Reproductivepotential and cycles in female Crotalus atrox from

northwestemTexas.Copeía1962: 306-313.

ToKARZ, R.R., 1985. Body size as a factor determining dominancein staged agonistic

encountersbetweenmalebrownanoles(Ano!issagrei).Aním. Behav.33: 746-753.

TRAcy, C.R., 1982. Biophysical modelling in reptilian thermal physiologyand ecology.

En: Biologyof/he Repí/lía, vol 12. GansC., PoughF.H. (Eds.).AcademicPress,

London:275-321.

TRILLMICH, K.G.K., 1983. The mating system of the marine iguana (Amblyrhynchus

cristatus).Z. Tíepsychol.63: 14 1-172.

TRIVERS, RL., 1972. Parentalinvestmentand sexualselection.En: SexualSelectionand

Ihe DescentofMan 1871-1971.CampbellB. (Ed.). Aldine, Chicago: 136-179.

TRIVERS, RL., 1976. Sexualselectionand resource-accruingability in Anolísgarman;.

Evolution30: 253-269.

TURNER, FE., 1977. The dynamics of populations of squamates,crocodilians, and

rhyñcocephalians.En: B/o!ogy of the Reptíña,Vol 7, Ecology A: Ecology and

Behavíour.GansC. y Tinkle D.W. (Eds.). AcademicPress,London: 157-264.

TURNER, FE., JENNRICH, Rl. ‘r WENrRAUB, J.D., 1969. Home rangesandbody sizesof

lizards.Ecology50: 1076-1081.

112



Referencias.

VERHULST, S., Y TINBERGEN, J.M., 1991. Experimentalevidencefor a causalrelationship

betweentiming and successof reproductionin the GreatTit Parusmajor.J An¡m.

Eco!. 60: 269-282.

Vrrr, L.J., 1986. Skink reproduction:Funíecesfascíatusin thesoutheasternUnited States,

with noteson Fuineces/nexpectatus..1 Heupetol.20: 65-76.

Vrrr, L.J. Y COOPER, W.E., 1985. The evolution of sexual dimorphism in the skink

Eunzeceslaticeps:an exampleof sexualselection.Can. J ZooL 63: 995-1002.

WARNER, R. R., 1994. The useof phenotypicplasticity in coral reef fishes as tests of

theory and evolutionaryecology. En: The ecologyoffisheso,; coral reefs. SaleP.

(Ed). Academicpress,New York: 3 87-398.

WARNER, R. R. x’ HOFFMAN, SG., 1980. Population density and te economics of

territorial defensein a coralreeffish. Ecology61: 772-780.

WATSON, A. Y MILLER, GR., 1971. Territory size and aggressiernin a fluctuating red

grousepopulation.J Anim. Eco)? 40: 367-383.

WERNER, E. E. Y GRLIAM, J.F., 1984. The ontogeneticniche and speciesinteraction in

sizestructurepopulations.Aun;. Rey.Eco)? Syst. 15: 393--425.

WHARTON, CH., 1966. Reproductionand growth in the Cotton mouths,Agkístrodon

piscívorusLacépéde,of CedarKeys,Florida. Cope/a1966:149--161.

WILBuW HM. Y MOIUN, P.J., 1988. Life history evolution in turties. En: Biology of

Reptí!ía,vol 16. EcologyB. Defenceand ¡¡fe history. GansC. y HueyR.B. (Eds.).

Liss, New York: 387-439.

WIIYY, R.H., 1981. Social structureand individual ontogenies:problemsof description,

mechanismand evolution.Perspec//vesit; Ethology4:105-133.

113



Referencias.

WINOFIELD, J.C., 1985. Short-term changes in plasma levels of hormones during

establishmentand defenseof abreedingterritory in male songsparrows,Me/osp/za

nuelodía.Horm. Behav.19: 174-187.

WINGFWLD, J.C., BALL, G.F., DUFIY, AM., HEGNER, RE., Y RAMENOFSKY, M., 1987.

Testosteroneandaggressionin birds. Am.Scí. 75: 602-608.

WrrrENBERGER,J., 1981.An/nw!socialbehavior.DuxburyPress,Boston.

WONG, K.T., 1985.A;; /nvestígationofgrowth andsurvivalratesofmarine iguanason Ihe

Galapagos.Diploma in StatisticsDissertation,Universityof Cambridge.

WOOLFENDEN, GE. Y FITZPATRICK, 1W., 1978. TEe inheritanceof territory in group-

breedingbirds. Bioscíence28: 104-108.

YASUKAWA, K. Y BIcK, El., 1983: Dominance hierarchies in dark-eyed juncos (Junco

hyenzaiís):atestof game-theorymodel.Aniun.Behav.31: 439-448.

114


	AYUDA DE ACROBAT READER
	SALIR DE LA TESIS
	FACTORES QUE AFECTAN A LA SUPERVIVENCIA DE LOS JUVENILES DE LA LAGARTIJA COLILARGA (Psammodromus algirus):...
	ÍNDICE
	Agradecimientos
	Introducción
	Objetivos e Hipótesis
	Especie de estudio
	Área de estudio

	Capítulo 1. Factores que afectan a la supervivencia invernal de los recién nacidos
	Resumen
	Introducción
	Material y Métodos
	Resultados
	Discusión

	Capítulo 2. Factores que afectan a la supervivencia hasta la edad adulta
	Resumen
	Introducción
	Material y Métodos
	Resultados
	Discusión

	Capítulo 3. Influencia de la fecha de eclosión sobre el tamaño corporal y el estatus social en la madurez
	Resumen
	Introducción
	Material y Métodos
	Resultados
	Discusión

	Capítulo 4. Influencia del tamaño corporal, previa residencia y valor del recurso en los conflictos entre juveniles
	Resumen 
	Introducción
	Métodos Generales
	Exp 1. Influencia del tamaño corporal
	Exp. 2. Previa residencia y valor del recurso
	Discusión

	Capítulo 5. Comportamiento agresivo, tamaño del dominio vital y supervivencia
	Resumen
	Introducción
	Material y Métodos
	Resultados
	Discusión

	Capítulo 6. Efecto de la testosterona sobre la agresividad, actividad y crecimiento de los juveniles
	Resumen
	Introducción
	Material y Métodos
	Resultados
	Discusión

	Conclusiones
	Referencias

	SDF: 
	LÑ: 
	,Ñ: 


