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Resumen

Se reportan los resultados de un andlisis ecologico y evolutivo de 1a historia de vida de una
poblacion de la lagartija Xenosaurus grandis localizada a un costado del poblado de Cuautlapan
en el estado de Veracruz, México. Se realizd también una exploracién de la hipdtesis del
continuo “rapido-lento” con especies de lagartijas, haciendo énfasis en la posicion relativa de
X. grandis dentro de este continuo. No se detectaron diferencias entre sexos ni entre afios en las
tasas de crecimiento corporal. Sin embargo, estas lagartijas crecen mas rapido en la época
himeda en comparacién con los meses secos. Las tasas de crecimiento fueron relativamente
lentas y similares a otras especies del género, lo que sugiere un alto componente filogenético en
este atoibuto. La edad a la madurez estimada fue de 28 meses en los machos y 32 meses en las
hembras. La densidad poblacional promedio fue de 31 lagartijas por hectarea. La tasa de
sobrevivencia anual fue similar durante todo el ciclo de vida y su elevado valor (0.7) se atribuye
a la seguridad que les otorgan las grietas que habitan. La tasa finita de crecimiento poblacional
fue mas sensible a alteraciones en el crecimiento de las categorias no reproductoras y en la
permanencia de los adultos. El crecimiento fue el proceso demografico que realizé la mayor
contrbuciéon a la adecuacién promedio. Tres de los cuatro periodos anuales estudiados
arrojaron tasas de crecimiento poblacional por encima de la unidad, mientras que el Gltimo afio
de estudio predijo un decremento del 15% de la poblacion. Al integrar esta variacién en el
comportamiento demografico pueden proyectarse fluctuaciones poblacionales considerables
pero bajo riesgo de desaparicion de esta poblacion. Se sugiere a esta localidad como un foco de
conservacion para esta especie endémica de una region considerablemente deteriorada debido
al elevado desarrollo industrial que se observa entre las ciudades de Cérdoba y Orizaba. En

esta investigacién se apoya la existencia de un continuo “rapido-lento” de evolucién de
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historias de vida en especies de lagartijas, en el que la mortalidad adulta parece ser un factor
selectivo capaz de promover la evolucion correlacionada de atributos de historias de vida. X.
grandis se ubicd en la porcidn central del continuo con cierta tendencia hacia el extremo
“lento”, debido a que experimenta mortalidad moderada en las categorias adultas. El continuo
“rapido-lento” se comprueba también al explorarlo solamente con especies del género
Xenosaurus y ademas, parece tener una relacidon con la distribucidn geografica de estas especies.
Al evaluar posibles efectos filogenéticos en las caracteristicas de histonias de vida de X. grandis,
se observa una fuerte influencia de la filogenia en el tamano de la camada, mientras que la talla
de las hembras y el tamafio de las crias al nacer no parecen estar significativamente afectados
por las relaciones histoncas entre las especies del género Xenosaurus. Se detectd un compromiso
de historias de vida entre el nimero de crias y el tamaio de las mismas dentro de este género.
Tres eventos historicos parecen haber ejercido un fuerte impacto en la historia de vida de X.
grandis. la separaciéon de los grupos Iguania y Scleroglossa, el surgimiento del grupo
Anguimorpha y la aparicién del género Xenosaurus. Se discuten con detalle las consecuencias de
estos eventos sobre los atributos de historia de vida de la especie bajo estudio. Este trabajo
representa una de las primeras contribuciones al conocimiento de los procesos ecologicos y
evolutivos que han afectado las historias de vida de las especies de vida larga y madurez tardia

que componen al clado Anguimorpha.
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Abstract

I conducted an ecological and evolutionary analysis of the life history of a population of the
lizard Xenosaurus grandis located in the vicinity of Cuautlapan, in Veracruz, México.
Additionally, I performed an exploration of the “fast-slow” continuum hypothesis with lizard
species, emphasizing the relative position of X. grandis within this continuum. No differences
were detected between sexes nor among years in body growth rates. However, these lizards
grow faster in the wet season in comparison with dry months. Growth rates were relatively
slow and similar to other xenosaurid species, which suggests a high phylogenetic component in
this trait. Estimated age at maturity was 28 months for males and 32 months for females.
Average population density was 31 lizards per hectare. Annual survival rate was similar during
the whole life cycle and its high value (0.7) is attributed to the safety provided by the rock
cervices that these lizards inhabit. Population growth rate was more sensitive to changes in
growth of non-reproducing categonies and to changes in adult stasis. Growth was the
demographic process with the highest contrbution to average fitness. Three of the four
studied annual periods yielded population growth rates above unity, whereas the last year
predicted a 15% decrement of the population. When integrating this varation in the
demographic behavior, considerable population fluctuations can be projected although low
local extinction risk. I suggest this locality as a conservation focus for this endemic species that
inhabits a considerably deteriorated region due to the high industsial development between the
cities of Cérdoba and Orizaba. In this study I support the existence of a “fast-slow”
continuum in the evolution of life histories of lizard species, because adult mortality appears to
be a selective factor that promotes correlated evolution of life history traits. X. grandis was

located in the central portion of this continuum with slight tendency towards the “slow”
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extreme, due to the intermediate adult mortality that these lizards experiment. The “fast-slow”
continuum is also supported with only xenosaurid species, and furthermore, it appears to be
related to the geographic distribution of these species. When evaluating possible phylogenetic
effects in life history traits of X. grandis, a relevant phylogenetic impact is observed in clutch
size, whereas female size and size at birth were not significantly affected by the evolutionary
history of the genus Xemosaurus. A trade-off between number and size of offspring was
detected within this lizard genus. Three historical events exerted a significant impact on the life
history of X. grandis. divergence of Iguania and Scleroglossa, emergence of Anguimorpha and
the onigin of the genus Xenosanrus. The consequences of these events on the life history traits
of the study species are discussed in detail. This study represents one of the first contributions
to the knowledge of the ecological and evolutionary processes that have influenced life

histonies of long-lived, late-maturing anguimorph species.
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Capitulo I
Introduccion General

1.1. La Teorla de Historias de Vida

El objenvo pnncipal de la teoda de histonas de vida es explicar los procesos que han
generado ]a gran diversidad de ciclos de vida que se observan en los setes vivos (Begon et al
1996). Los rasgos caracteristicos de un ciclo de vida, como la longevidad, la edad y talla a la
madurez sexual y la cantidad de progenie producida -entre otros-, estan determinados en
gran medida por la accibn de la selecaidn natural, como convencionalmente se considera que
lo estdn muchos de los atributos fenotipicos de los organismos (Williams 1966). De hecho, la
teoda clasica de histonas de vida ha coasiderado que el conjunto de caracteres que
conforman el ciclo de vida de las especies puede observarse como una estrategia’ que ha
evolucionado en respuesta a las distintas presiones de seleccidén que experimentan los seres

vivos en condiciones naturales (Steacns 1980).

El pancipio de asignacién (Fisher 1930) es la base pnmordial para el analisis de las histonias
de vida. Los organismos disponen de una canundad finita de recursos que deben asignar
diferencialmente entre los procesos fundamentales de crecer, sobrevivir y reproducirse, de tal
maoera que el ndmero de descendencia viable que puedan aportar a las sigusentes

geuneraciones sea €l mayor posible (Cody 1966). En este sentido, puede considerarse que cada

I La palabea estrazegia se refiere a un arreglo de caracteres de historias de vida que se supone han evolucionado
conjuntamente en respuesta a determinadas condiciones ambientales. En esta investigacién se omitird la
controversia que ha generado el uso del término “estratepia” (Véase Chapleau et al. 1988).
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ciclo de vida particular ha evolucionado de tal forma que la adecuacion® de los organismos
de la especie en cuestidn sea la “OSpuma” posible bajo las condiciones que han
expenmentado a lo largo del tiempo (Roff 1992). De este modo, el objeto de anilists de la
teorta de historias de vida es la evolucion del pawdn de asignacion de los recursos
disponibles (energia, matena y sempo) entre los procesos que se consideran Jos prncipales

componentes de la adecuacién (crecimiento, sobrevivenaa y reproducaion) (Morales 1999).

La histonia de vida de un organismo puede definirse entonces como la histona evolutiva de
las caractedisticas que componen su ciclo de vida, musmas que siotetizan los procesos de
reproduccidn, crecimiento y sobrevivencia que, a su vez, determinan su adecuacion en el
ambiente que habita (Steams 1992). De esta definicién se desprende que los atrbutos de
historias de vida son aquellos caracteres relacionados con ¢l crecimiento, la sobrevivencia y ta
reproduccidn, entre los que se cuentan las tasas de crecimiento corporal, el nimero y tamafio
de los vastagos producidos, la duracién de la vida, ta edad y el tamadio en los que se alcanza
la madurez sexual, las tasas de sobrevivencia especificas de cada categoria de edad o estadio y
el nimero de eventos reproductivos por unidad de tiempo. El estudio de las historias de vida
incluye 12 descripcion de las caracterisicas mencionadas para el organismo de ioteres, 1a
evaluaciéa de los factores que les han dado forma a lo largo del tiempo y la exploracién de
las circunstancias que provocan la existencia de vadacidn en los atnbutos de histonas de vida

entre especies ¢ incluso entre poblaciones de la misma especie (Roff 1992).

2 1.2 definicién que se utilizard en este trabajo del término adeaacidn es aquella citada por Stearns (1992): “La
contribucién relatva que hace un alelo, genotipo o fenotipo a la siguiente generacién” (finalmente la
combinacion de sobrevivenda y descendencia).
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L2.  Andlisis Integral de las Historias de Vida

Steams (1992) propone cuatro elementos concepruales que deben abordacse en un analisis
wtegral u hokistico de la histoga de vida de cualquier especie: 1) la demografia, 2) la genética
cuanutativa y las normas de reacaidn, 3) los compromisos entre caracteres de histomas de
vida’, y 4) los efectos histéricos o filogenéticos. En esta investigacidn se plantea analizar la
histonia de vida de una especie de lagaruja de acuerdo con un esquema exphcatvo infagra/
similar al planteado por Stearns (1992), no obstante, ¢} punto 2 (genética cuantitativa y
normas de reaccién) no serd abordado en estricto apego al esquema general de Steamns,
debido a que este Gltimo autor propone en este rubro la evaluacidn de la vanacida genética
en los atnbutos de historas de vida que condiciona la respuesta de éstos 2 la selecadn
natural -¢cuinta vanacido genénea existe?, ;cOmo se mantiene? y ¢cOmo se expresar-, para Jo
que es necesana la estimacién de las heredabilidades’ de los atobutos (Falconer y Mackay
2001), aspecto que no se abarca en este trabajo. Sin embargo, Steams (1992) incluye en este
punto el estudio de la plasticidad fenotipica y las normas de reaccién como el componente de l2
varianza de los caracteres que es atribuido a la interaccién del genotipo con el ambiente (Via
y Lande 1985, 1987). En este sentido, en el presente trabajo se presenta una evaluacion
senailla de Ja plasticidad fenotipica como una de las fuentes de varacidn de los atributos de

histona de vida de la especie en estudio.

* Compromisos de historias de wda sera el término utilizado aqui para referimos al concepto definido por el vocablo
inglés frade-off citado con regularidad en la literatura sobre el tema.

4 La beredabilidad (7 se define como la parte de la vanianza fenotipica que tiene unz base genética, por lo general
expresada como el cociente de la varianza genética aditiva (1) entre la varianza fenotipica (I}), 2= 1/, / V
(Falconer y Mackay 2001).
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Ll marco conceprual en la presente investigacion estd conformado entonces pot cuatro
aspectos que componen el andlists holistico de las histonas de vida: 1) e/ andlisis demogrdfico, 2)
lo evaluacion de la plasticidad fenotipica, 3) los compromisos entre caracterss de historias de vida, y 4) las

restriceiones filpgenéticas.

1.2.1. Demografia

].a demografia puede ser definida como el cuerpo tedrico y el conjunto de metodologias que
estudiao los aspectos cuanutagvos de los individuos dentro de sus poblaciones. Los modelos
demogrificos descaben los cambios en el tamafio de las poblaciones que resultan de los
nacumientos, muertes, emugraciones e inmigraciones (Begon y Morumer 1986, Caswell 2001).
Onginalmente, la demografia fue desarrollada para pronosticar e} creamiento poblacional;
sin embargo, su aplicacién reciente no se ha restringido al estudio de la dinamica de las
poblaciones, sino que ahora es cominmente utilizada para eatender la accién de la seleccion
natural (Solbrig 1980). El desarrollo de la teoria de historias de vida ha permindo la

interpretacion evolutiva de la informacién demografica.

La conexida entee la demografia y el estudio de las historias de vida puede explicasse de la
siguiente manera: 1a adecuacién se considera como una medida de la tasa a la cual un genotipo
es capaz de propagarse 2 si mismo en futuras generaciones y ha sido interpeetada como el
producto de las tasas promedio de feundidad y sobrevivencia (dos parametros demograficos);
por lo general se considera que los ambutos de historias de vida han sido moldeados por la
seleccidn oatural de tal manera que se han maximizado ambas probabilidades de sobrevivic y

de reproducirse en las condiciones ambientales especificas en las que se desarrollan los
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orgaaismos (véase el concepto de optimizacidn ea Roff 1992); es por estas razones que los
caracteres de histonias de vida pueden verse representados en los pafémctros demograficos
clasicos (tasa de nacimientos, tasa de mortalidad, edad a la prumera reproduccidn, etc) que
sintenzan los procesos de reproduccion, sobrevivencia y crecimuento de los individuos

dentro de sus poblaciones (Roff 1992, Morales 1999).

De acuerdo con Jo antenor, las caractensticas demograficas de las poblaciones pueden
proporcionar evidencia del proceso evolunvo, es decic pueden interpretarse como resultados
de la seleccidn natural que ha actuado a lo largo del tiempo y que ha produado el arreglo
especifico observado en las tasas de desarrollo, de nacimientos y de muertes como un ajuste
que maxumiza la adecuacidn promedio de los individuos dentro de las poblaciones. El
estudio de las histonas de vida y el concepto de “estrategra de histona de vida” estin
intimamente relacionados al estudio de la demografia; esta ultima provee datos que permiten
la caractenzacion de una historia de vida. La interpretacién de esa historia de wida en
téomunos de las fuerzas selectvas que se supone le dieron lugar es la “estrategia”, que puede
ser vista como una hipdtesis que explica el ongen de un conjunto de caracteres demogrificos

y que, como tal, permite hacer predicciones sujetas a comprobacidén (Solbrig y Solbag 1979).

Una gran cantidad de trabajos han caracterizado demograficamente poblaciones naturales de
diferentes tipos de organismos. Mucbos de esos trabajos se han enfocado a describir los
cambios eo la dinamica de las poblaciones, para intentar asociarlos con factores ambientales
espeaificos y encontrar relaciones causales (Caughley 1966, Sarukhan 1974, Hughes vy
Connell 1987, Parker 1994, Goluvob et al. 1999, Mandujano et al. 2001). De manera simular,

la wformacidn demogrifica ha sido utidizada para pronosticar el futuro de las poblaciones
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nacurales con fines de conservacion, aprovechamiento y conteol (Crouse et al. 1987, Crooks
ct al. 1998, Betssinger y McCullough 2002, Coantreras y Valverde 2002). También existe una
extensa literatura que relaciona la informacion demografica con la evolucién de histonas de
vida y mediante esta conexion se han propuesto modelos que postulan a diferentes factores
como causales de la evolucidn de estrategsas definidas de histonas de vida (Goodman 1971,

Gaillard et al. 1989, Chacdlesworth 1994, Saether y Bakke 2000) .

1.2.2. Plasucidad Fenotipica

La vamacién que se observa en un caricter fenotipico (I/p) entre Jos individuos de una
poblacion puede descomponerse en:
Vp =V +V, +Vs,,

donde 1/ representa la variacién explicada por el componente genético, 17, €s la vanacidn
atobuida al ambiente y 1/, es el porcentaje de varianza determinado por l2 interaccidn
eatre el genotipo y el ambiente (Falconer y Mackay 2001). La plasticidad fenotipica es la
capacidad de vamacién que puede presentar un mismo genotpo en distintas condiciones
ambientales y la norma de reacién se sefiere al conjunto de fenotipos que podrian ser producto
de un mismo genotipo a través de un rango de condiciopes ambientales (Roff 1992). El
compogente de variacidn fenotipica compuesto por la interaccién genotipo X ambiente
(V 6.s) ha sido cuantificado y analizado mediante la estimacion de la plasticidad fenotipica y

de las normas de reaccion de Jos caracteres (Stearns ec al. 1991).

La discusién alrededor de la plasticidad fenotipica y su importancia en la evolucion de

historias de vida ha radicado no Gnicamente en la descripcién y andlisis de la capacidad de los
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caracteres de variar cuando enfrenran condiciones disimiles, sino también en la posibilidad
de considerar la plasticidad como un rasgo adgpativo que evoluciona en ambientes
extrernadamente vanables. En este senndo, los trabajos que evaldan y estiman la plasnadad
fenotipica contribuyen a poner a prueba la prediccion de que los ambientes vamables
seleccionaran favorablemente a los genoupos con mayor plasticidad o, dicho de otro modo,
con normas de reaccién mis amplias (Bradshaw 1965, Via y Lande 1985, 1987, Lyach y
Gabnel 1987). Es imporante evaluar en qué grado la plasnadad fenotpica puede ser
coastderada como ug factor causal de la vanacion en la expresion de caracteres de histonas

de vida.

1.2.3. Compromisos entre Atributos de Historias de Vida

De acuerdo con ¢l panapio de asignacion de recussos (Fisher 1930, Cody 1966, Lewins
1968), los individuos disponen de una canndad finita de recursos en forma de enesgia,
matena y nempo, mismos que deben disenbuir entre sus distintos procesos y actividades. S
un organismo s6lo puede adquinr una cantdad lmitada de recursos, entonces, un
incremento en la asignaciba de mateda y energia 2 un proceso o actividad partcutar debe
resultar en ua decremento en los recursos que se asignen a otros procesos o actividades. Los
compromisos (Yrade-offs) pueden detectarse por la existencia de correlaciones negativas entre
atnibutos de histonas de vida, en donde el desarrollo o beneficio aportado 2 un atmbuto
representa un costo para otro (Steams 1989). La teona de bisionas de vida considera que

€5t0s COMPIoOmIsos entre caracteres restringen la evolucidn simultdnea de dos o mis de ellos.

11
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Se ha descato una cantdad coosiderable de compromisos entre atnbutos de historias de
vida, de los que se han destacado aquellos que se presentan entre la reproduccion y la
sobrevivencia, la reproduccion actual y la probabilidad de dejar descendencia en el futuro, la
reproduccion y el crecimiento corporal, la inveesion reproductiva y la condicidn parental, y
entre el numero y la calidad de la progenie producida. Estos compromisos han sido
esamados como correlaciones negativas de caricter fenotipico o genotipico. Reznick (1985),
Bell y Koufopanou (1986) y Stearns (1989, 1992) presentan revisiones de la evidencia de

compromisos entre atnbutos de historias de vida.

1.2.4. Restricciones Filogenétcas

Se haa hecho criticas importantes 2 la vision que explica las histonas de vida de una manera
exclusivamente adaptacionista, como s1 la seleccién natural fuera la unica fuerza evolutiva
(Gould y Lewoatin 1979). Las caracteristicas que se observan en la acrualidad en los seres
vivos son producto también de la “inercia filogenética” (Harvey y Pagel 1991). En diversos
grupos y a distintos niveles taxonémicos muchas caracteristcas no presentan vanacioa. Por
ejemplo, todas las especies de aves del orden Procellariformes ponen un solo huevo por
evento reproductivo, todas las especies de salmon del Pacifico son semélparas y todas las
especies de aves existentes son Oviparas. Estas caractedsticas, como muchas otras en la
naturaleza, no presentan variacidn sobre la que pueda actuar la seleccién natural. Alguoos de
los atributos que no varan en un tax6n pueden haber tenido un osdgen adaptativo, sia
embargo, muchos de los caracteres fijos podrian ser el resultado de restrizones impuestas pot
la historia evolutiva del grupo en cuestion y, ademas, podrian estar limitando la evolucion de

otros atnbutos. Por estas razones, la teoria evoludva considera que las adaptaciones y las
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restricciones  filogenéticas representan los exwremos de un contnuo de explicaciones

bioldgicas potenciales de los atnbutos que observamos (Martins y Hansen 1997).

Las caracteristicas de histonas de vida son una mezcla de adaptaciones y restnicciones y su
analisis debe considerar, por un lado, que las especies cercanas filogenéticamente son mas
parecidas entre si en relacdn a otras especies mas alejadas en la escala evolunva porque
comparten un ancestro comun, y por oo lado, debe tomar en cuenta los procesos
microevolutivos que han operado a nivel local en cada poblacidon en el pasado reciente

{(Morales 2000a).

Se han desarrollado métodos numéricos que permten la identificacion y cuanuficacdn de
los efectos provocados, por un lado, por la histona evolutiva del grupo (denominados en
conjuato ‘Ynercia filogenética” o “restriceiones filogenéticas™) y, por otro lado, por la evolucién
independiente que podna considerarse como ‘“adaptatva”. Estos meélodos filgenéticos
comparatives ayudan 2 evaluar qué proporcidn de la vanacibén de un caricter dentro de un
grupo debe ser atabuida a la histonia evolutiva comparuda y qué proposciéa corresponde a
las respuestas a presiones de seleccion experimentadas de manera independiente a aivel

poblacional (Harvey y Pagel 1991, Maruas y Hansea 1996, Diniz-Fitho 2000).

La mnformacion aates mencionada enfatiza que las explicaciones simples no encajan dentro
de la teoria de histonas de vida. Si surge la pregunta: (por qué las tortugas mannas nenen
tamaiios de puesta tan grandes?, aingun enfoque de los antenormente mencionados podria
dar de manera aislada una respuesta satisfactona. Cualquer explicacién que dependa de un

solo punto de vista nos mostrard Gnicamente un aspecto de las circunstancias que a lo laggo
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del lempo ban construido Jos patcones de historias de vida que observamos en la naturaleza

(Figura 1.1).
Seleccion
...................................... Naural
ANMBIENTE HISTORIA DE VIDA POBLACION
Recursos Acnibutos y sus Pardmetros
Interacciones > varniaciones > demogrificos
Factores abioticos

RESTRICCIONES

Compromisos entre caracteres de historias de vida
Efecios filogenédcos

Figura 1.1. Representacion de los principales factores que intervienen en fa ecologia y evolucion de las
histonias de vida y que serin uulizados como puntos clave de andlisis en el presente rabajo (Modificada
de Stearns 1992).

1.3. Modelos Desarrollados para Explicar la Evolucién de Historias de Vida

A lo largo del desarrollo de la teoria de historias de vida, se han propuesto diversos modelos
con la finalidad de postular generalizaciones que expliquen la existencia de conjuntos
particulares de caracteres de historias de vida (estrategias) en términos de respuestas a
factores selectivos particulares. Estos modelos representan hipétesss que tratan de explicar la
evolucidn conjunta de atabutos de historias de vida en relaciéon con algun factor causal. Las

predicciones derivadas de cada hipotesis haa sido y siguen siendo puestas a prueba para

14
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determinar en qué tpo de orgasusmos, en qué grado y bajo qué condiciones se cumple cada

modelo.

1.3.1.  Seleccién r— K Apuestas a lo Seguro, y Estrategias de Plantas

A partsr de las 1deas de Dobzhansky (1950), Lewontin (1965) y Wison (1965), MacActhur y
Wilson (1967) argumentan que cuando existe una alta disponibilidad de recursos per cipita (a
bajas densidades poblacionales) la seleccién natural tenderd a favorecer fenoupos con una
mayor tasa intrinseca de crecimiento poblacional (r). Bajo este tipo de condiciones
ambientales (i.e., baja densidad poblacional y alta disponibilidad de recursos) se promovertia
la evoluadén de caractenistcas de histonas de vida asociadas a ciclos de vida de especies
colonizadoras, tales como madurez temprana, alta fecundidad por clase de edad, cdas
pequexias, creamiento corporal acelerado y corta longevidad (Pianka 1970b). A este tipo de
selecadén narural se le denomind seleccién r. Por otro lado, MacArthur y Wilson (1967)
proponen que en ambisentes con alta densidad poblacional se seleccionaran los fenotipos con
una mayor capacidad de carga (K). En este tlomo caso, se promovena la evoluctén de
caracteres asociados a una alta capacidad competitiva, tales como madurez tardia, bajas tasas
de creamiento corporal, menor esfuerzo reproductor por clase de edad y una mayor
longevidad (Pianka 1970b). Este tipo de seleccidon fue denominada seleccién K De esta
manera se ongmd la teoria de la seleccion r- K, donde el presuato factor capaz de promover
un detecminado conjunto de caracteres de histonia de vida es la demsidad poblacional Una gran
cantdad de trabajos en vados taxa han puesto a prueba las predicciones de esta teoria
(Solbag y Simpson 1974, Wilbur et al. 1974, McNaughcon 1975, Law et al. 1977, Boyce

1984).
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En aquellos ambientes donde existe una alta variacidn en la probabilidad de que la progenie
sobreviva hasta reproducirse, se ha caracterizado una estrategia en donde se disminuye la
inversion reproductiva para aumentar la probabilidad de sobrevivir mas tiempo y produci
progenie una mayor cantdad de veces, incrementando asi la frecuencia de vastagos nacidos
en ocasiones favorables (Murphy 1968, Schaffer 1974). Esta estrategia ha sido denominada
bet-hedging (traducida cominmente como “apucsta 2 lo seguro” o “el mejor apostador™) y
predice que, en ambientes altamente vanables, lo mas favorable selectivamente sera una
reduccion en el promedio y en la vananza de Ja progenie producida (Slatkin 1974, Gulespie
1977). Este modelo supone que la estocasiicidad ambiental es el factor capaz de produar la
evolucién correlacionada de caracteres de histonas de wvida. La literatura referente a este
modelo es escasa en comparacidn con la que se ha desprendido de la discusion de la
seleccion s - K, pancipalmente debido a que para ponedo a prueba es necesano obteners

datos demograficos de una considerable canndad de afios (Phillips y Seger 1989).

Silvertown y Franco (1993) y Silvertown et al. (1993), utilizando la importancia relativa de los
compogentes del ciclo de vida de especies de plantas (i.e., conmbucién relativa de la
sobrevivenaiz, del crecimiento y de la fecundidad para ¢l crecimiento poblacional),
encontraron que el tipo de histora de vida de las especies se encuentra relacionado con el
tipo de hdbital en el que viven. De este modo, los autores documentan estrategias de histonas
de vida particulares para ambientes propensos a disturbios, para hibitats abiertos y para
bosques. Silvertown y Franco (1993) también argumentan que entre poblaciones de una
misma especie ¢l tipo de historia de vida esta celacionado con el estado de sucesida en el que

se encuentra cada poblacidn, de tal modo que en ambientes con fases iniciales de sucesion es

16
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posible observar poblaciones con una mayor asignacion de recursos hacia la fecundidad,
postenormente, cuando avanza la sucesion, se observan poblaciones con alta relevancia del
crecimiento  corporal y finalmente, en ambientes mas estables, estas wtlomas son
reemplazadas por poblaciones que muestran una elevada importancia de la sobrevivencia,

como por ejemnplo en zonas boscosas.

Grime (1977) afimd que existen dos factores principales que pueden regular la evolucida de
las estrategias de historias de vida en plantas: 1a perturbacion y el estrés. La combinacién de
diferentes valores de estas vanables genera tres tpos de estrategias: competitiva, ruderal y
tolerante al estrés. Esta propuesta, al igual que las antenormente mencionadas, ha sido
fundamental en el desacrollo de la teona de histosas de vida; estos modelos representan
intentos de exphicar de manera general la amplia diversidad de bistonas de vida en témminos
de factores selectivos especificos. Es necesario considerar que cierto factor (por ejemplo la
densidad) pudo haber sido fundamental en la evolucidn de la bistona de vida de cierto tipo
de organismos, mas no en owos, de lo que se desprende que la diversidad de histonas de
vida s6lo puede ser entendida mediante la exploracién de la diversidad de las posibles causas

que les dieron ongen.

1.3.2. La Mortalidad en Adultos: el Continuo “Répido-Lento”

A partir de la evidencia observada en aves y mamiferos (Saether 1988, Promislow y Harvey
1990) de que el patrdn de mortalidad en adultos se correlaciona directamente coa un
conjunto de caractenisticas de historntas de vida, se ha desarrollado el modelo del wntinno

“rapido-lentd” (Chatnov 1991a). En este modelo, las especies en las que Ia mortalidad adulea es
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clevada, estin situadas en el extremo “rapids”, debido a que comienzan a reproducisse a una
cdad temprana, presentan altas tasas de crecimiento y desarrollo, alta fecundidad con
multiples eventos reproductivos y ciclos de vida cortos. Por owro lado, las especies que
expenmenian baja mortalidad una vez alcanzado el estado adulto, estin situadas en el
cxteemo “lento”, pues presentan una madurez tacdia, bajas tasas de crecimuento corporal, baja
fecundidad con un nimero menor de eventos reproducuvos y ciclos de vida largos. La
propuesta de este continuo “rapido-lento” esta basada en los trabajos de Chamov (1990,
1991a, 1991b), Chamov y Berdgan (1990), y Proouslow y Hacvey (1990) en donde se
documenta una correlacién negativa entre Ja mortalidad adulta y la edad a la madusez, y una
correlacion positiva entre la mortalidad adulta y la fecuadidad en diversas especies de
mamiferos y aves. Con base en estas relaciones, el modelo del continuo “rapido-lento”
ceatra su atencidn en la mortalidad adulta como factor primordial que tendra uo efecto
decstvo sobre las caractedistcas de historias de vida que serdn seleccionadas favorablemente.
Sin embargo, es importante destacar que estos mismos autores también encuentran
correlaciones negatuvas encre la moralidad de los juveniles y la edad a la madurez, y
correlaciones positivas entre la mortalidad en estadios juvenies y la fecundidad;
adicionalmente, documentan una correlacidn positiva entre las tasas de mortalidad de los

adultos y las tasas de mortalidad de Jos juveniles.

Para probar si las predicciones del modelo del conunuo “rapido-lento” son correctas, sena
necesario evaluar si Ja mortalidad en los adultos, en comparacidn con la morralidad de los
juveniles, representa un factor capaz de promover la seleccién de una determinada

covanacion en los atrnbutos de historiz de vida de algiin grupo taxondmico en particular.
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Se ha encontrado evidencia de la existencia del connauo “ripido-lento” en especies de
plantas (Franco y Silvertown 1996), aves (Saether 1988, Saether y Bakke 2000), mamiferos
(Promislow y Harvey 1990) y en algunas especies de avispas parasitoides (Blackbum 1991).
La evaluacidon de esta propuesta se encuentra aun en discusion debido a la falta de
informacién demografica detallada (especificamente sobre tasas de mortahidad adulta) que

permita extender esta hipotesis 2 un mayor numero de taxa.
1.4.  Historias de Vida de Lagartijas

Las lagartijas han sido consideradas como organismos modelo en el estudio no solamente de
l2 ecologia evolutiva, sino en muchos otros campos de la biologia, como la fisiologia (Porster
y Tracy 1983, Beck et al. 1995), la etologia (Regal 1983, Cooper 1994) y la biogeografia (Case
1975, Losos 2001, Zug et al 2001). Diversas investigaciones realizadas con lagastijas han
peroutido el entendimiento de fendmenos naturales de gran relevancia, no tnicamente para
el conocimiento de este grupo de reptiles, sino para una gran vanedad de taxa que viven bajo
condiciones fisioldgicas y ecoldgicas muy diferentes a las que experimentan €stos Organismos
(Pranka y Vitt 2003). Ea particular, ]as lagartijas presentan diversas caractetisticas por las que
s¢ les considera modelos eficaces para el estudio de la evolucién de historias de vida. En
pamer lugar, muchas especies de lagartijas son abundantes y se distnbuyen ampliamente,
mostrando una interesante gama de vanacion en sus ciclos de vida. Esta vadacién puede ser
cuantificada directamente en las poblaciones naturales, debido a que son refativamente
faciles de observar, presentan poca movilidad y consecuentemente resulta sencillo reahizar
estudios de marcaje y recaptura para obtener la informacidén demogrifica necesaria para

caractenzar la histona de vida de las especies (Ballinger 1983, Vitt y Pianka 1994). Debido a
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que los uempos generacionales de muchas especies de lagartijas son relativamente cortos, es
posible esumar diferencias entre organismos de vna misma poblacidn, o de diferentes
poblaciones, en los atnbutos de historias dc vida 2 lo largo de vanas generaciones; esto
permute analizar, en una escala de uempo relativamente reducida, los efectos de la vanacion
en las condiciones ambientales sobre la historia de vida de los organismos. Por dlumo,
comparadas con las aves (que son todas oviparas) o con los mamiferos (que son todos
Viviparos), que son grupos en donde por lo general se presenta cierto grado de cuidado
parental, en las lagartijas se incluye tanto a especies oviparas como a especies Viviparas y
pueden presentar 0 no cuidado parental (Shine 1988, Blackbum 1999, 2000). Esto ha
permundo hacer inferencias acerca de la evolucidn de la vivipandad y del cuidado parenial
(Guullette et al. 1980, Méndez-de l2 Cruz et al. 1998). En sintesis, la gran vanaada eo las
caracterisicas de histosas de vida que puede observarse en las lagamyjas (tanto entre
individuos de una misma especie, como entre individuos de distintas especies), ha
promovido que una alta proporcidn de las invesugaciones que se realizan con estos
organismos trate de identificar las causas de la evolucion de tal vanacidn; de manera analoga,
muchas de las preguntas referentes a la evolucidn de los rasgos de histona de wida que
afectan en mayor medida la adecuacion de los seres vivos, se han tratado de responder

utihizando lagartjas como especies modelo (Pianka y Vit 2003).

Diversas investigaciones llevadas a cabo con lagacujas han discutido la evolucién de los
rasgos fenotipicos que tienen telacidén directa con los procesos de crecimiento, sobrevivencia
y reproduccidn. Se ha evaluado la naturaleza y magnitud de la influencia de los factores
ambientales, fisiologicos y genéticos en los patrones de sreamiento corporal que se observan en

lagartijas (Blair 1960, Andrews 1976, 1982, Dunham 1978, Van Devender 1978, Ivetson
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1979, Lemos-Espinal y Ballinger 1995). Similarmente, numerosos estudios han reportado
estimaciones de divecsas caracteristicas reproductivas de especies de lagartijas, determinando sus
Varaclones entre especies y entre poblaciones ¢ intentando explicar sus factores causales y su
tmportancia en los procesos evolutivos (Fleming y Hooker 1975, Ballinger 1977, Méndez-de
la Cruz et al. 1988, Lemos-Espinal et al. 1996a, Ramirez-Bauusta et al. 1996, Hemandez-
Gallegos et al. 2003). Se han explorado tarubién los compromiisos entre caracteres de historias de vida
unlizando especies de lagartijas. Pos ejemplo, Schwarzkopf (1994) llevo a cabo una revision
de los estudios que presentan evidencia de costos de la reproduccidn en lagartijas. Este autor
concluye que exssten tres principales costos asociados con la acuvidad reproductora: sobre la
sobrevivencia, sobse el crecimiento corporal y sobre la reproduccién furura; sin embargo, el
autor evita realizar generalizaciones, puesto que exsste la necesidad de ampliar Ja informacida
disponible a grupos de lagamjas disuntos de los géneros Anolis y Sceloporus, con los que se

han llevado a cabo la mayornia de este upo de evaluaciones.

Existe una extensa literatura centrada en el analisis de la dindmica de poblaciones de lagartyjas, de
la que han denvado diversas propuestas acerca del ongen y naturaleza de las difecencias 1arra
e interpoblacionales en los pardmetros demograficos. Se han explorado los posibles factores
que regulan las tasas de mortalidad en diferentes clases de edad o estadio y la evidencia
destaca a la precipitacidn pluvial, Ja disponibilidad de alimento, la humedad, la temperatura,
ta competeacia y 1a depredacidn como condiciones que alteran directamente la dindmica de
las poblaciones y que, por lo tanto, representan agentes selecuvos (Brown y Sexton 1973,
Ballinger 1977, Ballinger y Congdon 1980, Dunbam 1981, Abts 1987, Grant y Dunham

1990).
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Aun a pesar del extenso desarrollo de analisis demograficos de poblaciones de lagartijas, un
oumero muy reducido de esos trabajos sc ha centrado en especies que habitan en México
(Benabib 1991, Ramicez-Bautista 1995, Lemos-Espinal et al. 19982, 2003¢, Gadsden et al.
2001) a pesar de que este es uno de los patses que cuentan con una alta diversidad de estos
ceptiles. Lo antenor resalta la necesidad de caractenzar demograficamente diversas especies y
poblaciones de estos animales en el pais. Esto permitiria poner a prueba hipotesis sobre la
evolucion de histonias de vida, desarrollar manipulaciones experimentales que generen
nuevas perspectivas acerca de los factores reguladores de la dinamica de las poblaciones,
estimar y predecir el crecimiento poblacional a largo plazo con fines de conservacién vy,
ademas, contobuir al conocimiento de la biodiversidad ecoldgica y sus procesos mediante la
mformacién demogrifica que se dedvara de los diversos y numerosos grupos de lagarujas

que habitan en México.

A partir del desarrollo de la teoria de la seleccion r y K (MacArthur y Wilson 1967, Pianka
1970b, Boyce 1984), diversos estudios han tratado de documentar la manera en que las
especies y poblaciones de lagartijas se adecuan a las predicciones de esta teooa (Tinkle y
Ballinger 1972, Ballinger 1973, Congdoa et al. 1982, Dugham 1982). Basindose a grandes
rasgos en la dicotomia propuesta por la teorsia de a seleccidn ry K, Tinkle (1969) y Tinkle et
al. (1970), dividen las histomas de vida de las lagartjas en dos categodas o estrategias
pancipales: 1) especies de madurez temprana, con vida corta, que tienen miltiples camadas
con pocas crias; y 2) especies de madurez tardia, con longevidad relatvamente mayor y que
tienen generalmente una sola camada con un nimero mayor de crias por estacion
reproductiva. Estos autores argumentan que, en poblaciones de lagartijas que habitan en

ambientes donde los periodos que son favorables para la reproduccién son relativamente
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largos, como es el caso de regiones tropicales no estacionales, la seleccién natural tendera a
favorecer la madurez temprana y miloples camadas por estacion. Por otro lado, en
ambientes que estin expuestos a peniodos desfavorables cada afio (secos o frios), como es el
caso de regiones templadas o las zonas localizadas en altitudes elevadas, doade el periodo de
sempo favorable para la reproduccidén es reducido, la seleccion tenderd a favorecer una
madurez tardia y una sola camada por estacidn, lo cual vene el efecto de aumentar las
probabilidades de sobrevivenaa de los adultos a futuros eventos reproductores. A parur del
surgimiento de esta propuesta, numerosos mnvestigadores han descoto la manera en que
diversas especies de lagarmjas pueden consideracse o no dentro de alguna de las dos
categogias mencionadas (Tinkle y Ballinger 1972, Ballinger 1973, 1977, Congdon et al. 1978,
Ferguson et al. 1980, Dunham 1982, Tinkle y Dunham 1983, Abts 1987, Dunham et al

1988).

En un analisis de las fuentes de vanacion de las estrategias de histonas de vida en lagartjas,
Ballinger (1983) propone que la varianza fenotipica (I/p) de los atobutos de historias de vida
puede dividirse de la siguiente manera:
Vp=Vy+Vc+Ve+Vr

El componente 172 representa la fuente ambiental de vasacion, o dicho de otro modo la
capacidad de respuesta plistica de los fenotipos (interaccién genoupo x ambiente). El
compouente Iy es la vananza fenotpica que resulta de restrcciones filogenéticas. Al
componente ¢ el autor lo denomina “varianza ecotipica”, que representa la varacion
fenotipica resultante de las adaptaciones con base genética a condiciones ambientales
especificas. El componente Ir es la varanza tesidual que no puede ser explicada por

ainguno de los componentes antenores. Este modelo concuerda con la estructura de analisis
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integral propuesta por Steamns (1992) y retomada en este trabajo, donde se plantea que la
evaluacion de una histoda de vida debe levarse a cabo desde una perspecuva integral,
abordando aspectos ecologicos y evoluuvos: el anilisis demografico (que incluye aspectos de
los componentes 17: y 17¢), la evaluacion de las respuestas plasucas (componente 17¢), los
compromusos entre caracteres de historias de vida (determinados en diferentes niveles de

explicacioa: g, 17ey 17y) y las restncciones flogenéticas (componente 7).

14.1. EI Continuo “Rapido-Lento” en Lagartijas

La hipotesss que da direccidn a la presente investigacion es el modelo del continuo “rapido-
lento” (Chamov 1990, 1991a, 1991b, Chamov y Berrigan 1990, Promislow y Harvey 1990),
misma que evalua el grado en el que la mortalidad adulta puede estar asoctada a la evolucién
correlacionada de atributos de histonas de vida parnculares (ver seccién 1.3.2). Desde el
desarrollo de esta propuesta solamente dos trabajos han tratado de poner a prueba este
modelo con especics de lagartijas: Clobert y colaboradores (1998) apoyan la teoria de un
continuo “rapido-lento” en las historias de vida de noventa especies distnbuidas entre los
grupos Iguania y Scleroglossa, que se relaciona directamente con los diferentes patrones de
mortalidad a los que se ven sujetas. Sin embargo, Bauwens y Diaz-Unarte (1997)
demostraron que especies de lagartijas pertenecientes a la familia Lacertidae presentan un
patrdn de covariacidén de atnbutos de histoga de vida que no puede ser explicado por la
hipdtesis del continuo  “ripido-lento”. Los resultados contradictorios de estas dos
investigaciones resaltan la necesidad de evaluar la hipotesis con un mayor atmero de
especies de lagartijas pertenccientes a distintos grupos, que es precisamente uno de los

aspectos que abordard este trabajo. Adicionalmente, en esta investigacién se propone la
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evaluacidén del mencionado modelo utilizando no solamente caracteres aislados de histonas
de vida (como en los trabajos citados), sino también utiizando la contribuciéo relativa que
hacen los componentes del aclo de vida de las especies a la adecuacion promedio de las

poblaciones (i.e., anilisis de elasticidad; ver Franco y Silvertown 1996)°.

14.2. gExiste un Gradiente Altitudinal-Latitudinal Relacionado con el

Continuo “Répido-Lento”?

Se ba encontrado que poblaciones de lagartijas que se encuentran a mayores alntudes o
latitudes usualmente tenen mayores tasas de sobrevivencia, tanto en juvendes como en
adultos, en comparacidn con poblaciones situadas a menores altitudes o lattudes (Tinkle
1969, Pianka 1970a, Tinkle y Ballinger 1972, Ballinger 1979). La pnncipal explicacién
propuesta para este gradiente alutudinal-laticudinal en las tasas de sobrevivencia es que la
duracion de las estaciones de acuvidad (Le., €] penodo de nempo en que las condiciones
ambieantales, poncipalmente la temperatura y Ja disponibilidad de recursos, son favorables
para ¢l desacrollo 6pmo de las actividades fundamentales de las lagartijas) es mayor en las
localidades situadas a bajas latitudes o alttudes y que [os tesgos de mortalidad son mayores
para lagartijas activas que para las inactivas (Rose 1981, Adolph y Porter 1993), por lo taato,
el indice de mortalidad debe aumentar conforme se incrementa la longitud de la estacién de
actividad. Si existe up gradiente en donde las tasas de mortalidad son menores 2 latitudes o
altitudes mayores, podria esperarse que las poblaciones de lagartijas situadas en ambientes
temptados (en donde la duracién de la estacion de actividad es meoor que en ambientes

tropicales) tuvieran caracteristicas de historia de vida que pudieran situarlas en el extremo

$ Para revisar |la metodologia utilizada para la evaluacion del cononuo “ripido-lento” véanse los capitulos 11} y
IV.
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“lento” del continuo: bajas tasas de crecimiento, madurez tardia, baja fecundidad y mayor
duracién de la vida. Por otro lado, en ambientes tropicales no estacionales se¢ esperaria
encontrar especies que desarrollen ciclos de vida “rapidos”. En conclusidn, se podria esperar
que el conunuo “‘rapido-lento” estuviera asociado a un gradiente latirudinal y altwdinal en
poblaciones de lagartijas. Son necesados cstudios comparativos que involucren diversas
especies y poblaciones de lagartijas para proveer evidencia de este gradiente altirudinal-
Jatsrudinal relacionado con e) contnuo “rapido-lento”. La tabla 1.1 resume la propuesta de Ja

rclacion altitud-Jatitud con el modelo del continuo “rapido-lento”.

Tabla 1.1. Relacién propuesta en esta investigacion cntre altirud y ladtud, duracidn del periodo de acuvidad,
intensidad de mortalidad adulta y los extremos del conninuo “rapido-lento” en poblaciones de lagarujas.

Duracién del
periodo de
actrvidad

Lattud /
Alurud

Moralidad

adulta Histora de vida

Extremmo “/ento”:
Madurez tardia
Mayor Corto Baja Bajas tasas de crecimiento corporal
Baja fecundidad
Mayor longevidad

Extremo “rapids”:
Madurez temprana
Menor Lasgo Alta Rapidas tasas de crecimicnto corporal
Alta fecundidad
Menor longevidad
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1.5. La Especie en Estudio

Xenosaurus grandis (Figura 1.2) es una especie de lagartija vivipara que habita exclusivameate
las grietas que se forman entre las rocas calizas por debajo del dosel de la vegetacion
(Ballinger et al. 1995). La talla promedio de estas lagartijas es de 113 mm de longitud hoaco-
cloaca (LHC) (Ballioger et al. 2000a). Los individuos de esta especie presentan un modo de
forrajeo acechador, se alimentan pnoapalmente de artropodos (Lemos-Espinal er al. 20032)
y no son capaces de termorregular de manera activa, por lo que se les considera
“termoconformistas” (Ballinger et al. 1995, 2000b). En esta especie se ha reportado la
presencia de dimorfismo sexval en el que los machos tienen la cabeza de mayores
dimensiones en comparacién con las hembras (Smuth et al. 1997). El ciclo reproductor es
bianual con un penodo de gestacidén de aproximadameate aueve meses (Ballinger et al.
2000a). Las hembras alcanzan la madurez a los 100 mm LHC (Ballinger et al. 2000a),

mieatras que Jos machos lo hacen a los 95 mm LHC (Smuth et al. 2000a).
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Figura 1.2. Adulto de Xenosaurus grandis en la grieta de roca que habita. La longitud
hocico-cloaca de este animal es de 110 mm.

Xenosaurus grandis pertenece a la familia Xenosauridae, conformada por un solo género
(Xenosaurns), que a su vez cuenta con seis especies descritas hasta la fecha que se distribuyen
desde el sur de Tamaulipas, México, hasta el centro de Guatemala (Ballinger et al. 1995,
2000b, 2000c, Nieto-Montes de Oca et al. 2001). Este género se caracteriza por una
distnbucién aslada de sus poblaciones, mismras que habitan regiones de terrenos
montafiosos a lo laggo de su rango de distribucion. Estas caractesisticas han determinado que
en fechas recientes, nuevas poblaciones estén comenzando a ser caractenzadas (Lemos-
Espinal com. pers.) y estudios adicionales sobre la filogenia del género podran describir avn
nuevas especies (Nieto-Montes de Oca en preparacion). Entre los trabajos sobre este género
de lagartijas se destacan la descripcion de las seis especies que lo conforman: Xenosaurus
Yandis (Gray 1856), X. newmanorum (Taylor 1949), X platyeeps (King y Thompson 1968), X

rectocollaris (Smith e Iverson 1993), X. penai (Pérez-Ramos et al. 2000) y X. phalaroanthereon
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(Nieto-Montes de Oca et al. 2001); la descripcion y comparacion de algunas caracteristicas
anatomicas de las tres primeras especies (Barrows y Smuth 1947, Edhendge 1967, Wu vy
Huang 1986); algunos aspectos de la ecologia e historia natural de las especies (Ballinger et al.
1995, Lemos-Espinal et al. 1996b, 1997a, 1997b, 1998b, 20032, 2003b, Smith et al. 1997);
aspectos conductuales (Cooper et al. 1998, 2000); aspectos reproductivos y demograficos
(Ballinger et al. 20002, Lemos-Espinal y Rojas Gonzalez 2000, Lemos-Espmal et al. 2003c);
revisiones taxonomicas del género (King y Thompson 1968, Ballinger et al. 2000¢, Durin-
Fuentes 2005) y de cuatro de las especies (Ballinger et al. 2000b, Lemos-Espinal et al. 20003,

2000b, Smith et al. 2000b).

La familia Xenosaundae se encuentra ubicada dentro del grupo taxonémico denominado
Anguimorpha, del cuil todos sus taxa (familias Varaanidae, Lanthanotdae, Helodermatidae,
Anguidae y Shimisaunidae, ademis de Xenosauridae) estin compuestos por especies de
lagarnjas de madurez considerablemente tardia y elevada longevidad (ver Apéodice A). La
mayor parte de los trabajos sobre demografia y evolucion de histonas de vida de lagartyjas se
han enfocado a especies de madurez temprana y ciclos de vida cortos pertenecientes al grupo
Iguaaia (Le., géneros Seeloporus y Anoks), de tal manera que los procesos ecoldgicos y
evolutivos que han moldeado las histonas de vida de especies del grupo Anguimorpha
permanecen aun pricticamente desconocidos (Auffenberg 1981, Pianka y Vitt 2003). En este
sentido, es posible resaltar la importancia de esta investigacién enfocada en Xenosaurus
grandis, como una fuente preliminar de informacién con respecto a los factores que nfluyen

los atributos de historias de vida de las especies que componen al grupo Anguimocpha
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Una de las conclusiones mas woportantes que se deriva de los estudivs relacionados con el
geénero Xenosaurus es que todas sus especies comparten ciertos rasgos biolégicos
fundamentales, a saber: todas las especics son viviparas y termoconformistas, habitan dentro
de las gnetas que se forman en las rocas, en donde pasan Ja mayor parte del iempo, su modo
de forrajeo es el que se conoce como “sentarse y esperar’™ y presentan tasas metabolicas

muy bajas (Lemos-Espinal et al. 1996b, 1997a, 20032, 2003, Ballinger et a). 2000c).

El matenal publicado especificamente sobre Xenosaurns grandis es relatvamente hmitado,
encontrindose aspectos generales sobre su ecologia e historia natural (Ballinger et al. 1995),
reproduccidén (Fatts 1966, Ballinger et al. 20002, Smith et al. 20002), dimorfismo sexual
(Smuth et al. 1997), quimiorrecepcidn (Rojas-Gonzalez 1999) y la revision taxonomica de la

especie (Ballinger et al. 2000b).

Xenosanrus grandss, al 1gual que X. newmanorum y X. platyceps, s¢ encuentea citada en la Norma
Oficial Mexicana NOM-059-ECOL-2001, como una especie bajo proteccidon especial y, con
excepcidn de la subespecie X. g rackhami que tiene registro en Guatemala, Jas especies del
género son endémicas de nuestro pais. El desarrollo del presente proyecto es una pieza
fundamental en el estudio de la familia Xenosausidae que, debido a su endemismo en México
y a la posibilidad de descubrir dentro de ella nuevos taxa, representa un objetivo importaate

en el estudio de la biodiversidad de este pais.

¢ Traduccidn literal del término inglés “sit and waif”.
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1.6. Sitio de Estudio

El sitio en el que se llevd a cabo este trabajo es una parcela de aproximadamente cinco
hectireas a una altrud de entre 1000 y 1200 msam, situada en la cara este del Cecro Buena
Vista, a un costado del poblado de Cuautlapan, entre las ciudades de Onizaba y Cordoba en
el estado de Veracruz (Figura 1.3). Las coordenadas geograficas del sitio son 18° 52’ 24” Ny
97° 01° 57” W. El tipo de vegeracién que corresponde a2 la zona es el bosque tropical
pereanifolio (Rzedowski 1978). Dentro de la paccela de estudio se encuentra una mezcla de
cultivos de café, platano, lima y vegetacion secundaria. Una caractenistica importante de este
sitio es la abundancia de roca caliza bajo el dosel de la vegetacion; los individuos de
Xenosaurus grandss habitan exclusivamente en las gnietas de las rocas. El clima de la regidn es
de tipo Aw {caliente subhimedo con lluwvias en verano) segun la clasificacion de Garcia
modificada de Koppen (Garcia 1973) y presenta dos estaciones bien definidas: una seca (de
Noviembre a Abril) y la otra himeda (de Mayo a Octubre); el promedio de la precipitacion
pluvial anual en los Wltmos treinta afios es de 2472 mm (SARH-SMN 1980). Es imporante
sedalar que tanto el Cerro Buena Vista como la gran mayona de las elevaciones montafiosas
que rodean las ciudades de Orzaba y Cordoba se encuentran en un estado avanzado de
detenioro debido a las intensas actividades humanas que se desarrollan en la zona (industaa,

agncultusa y ganadenia).
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Figura 1.3. Ubicacién de la zona de estudio. El tridngulo verde indica 1a localizacion del cerro Buena Vista.

17. Objetivos

1.7.1. Obijetivo General

Analizar la demografia e historia de vida de una poblacién de Xenosaurus grandis dentro del
contexto del modelo del continuo “ripido-lento”, a través de la evaluacion integral de la
contrnibucién relativa de los diferentes procesos demogrificos (reproduccidn, crecimiento y
sobrevivencia) para el crecimiento poblacional, de la varnacion del comportamiento

demogrifico y de los efectos filogenéticos en la historia de vida de esta especie.
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L8.

1.7.2. Objetivos Especificos

Analizar el pacrdn de crecimiento corpora) de los individuos en la poblacion, su
varnacion y los postbles factores causales de tal vanacion.

Llevar a cabo un analisis demografico que permita estimar [a contabucién relativa del
crecimiento, la sobrevivenaia y la reproduccion en el creamiento poblacional, y las
causas y consecuencias evolutivas de posibles alteraciones en el comportamiento
demografico.

Evaluar }a evolucion de la histona de vida de Xenosaurus grandis de acuerdo con las
predicciones de la teoria del contiauo “rapido-lento”.

Estimar el impacto del arrastre filogenético sobre ¢l tamafio de camada, la talla de las

crias al nacer y la Jongitud adulta de Ja especie.

Estructura de la Tesis

Después de este pomer capitulo en el que se presentaron el marco tedrico y los objetivos

generales de la tesis, el Capitulo IT aborda la descapcion y el anilisis del crecimiento corporal

de los organismos de la especie en estudio. La tdea que dinge esta seccidn se encuentra

contenida en la pregunta: scudles son los factores que provocan vardacidn en los atabutos de

histonas de vida?; en este capitulo se argumenta que diversos factores ambientales pueden

provocar cambios en las tasas de incremento corporal. Se sugiere entonces la existencia de

plasticidad fenotipica y se analizan las posibles causas que le dieroa ornigen.
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lin el Capitulo 111 se presenta ua anilisis demografico de la poblacion de X grundis durante 4
afios, destacando la importancia de la interpretacién evoluava de los parimetros
demograficos, asi como la ualidad de estos Gltimos para proyectar las rutas que la poblacidn
pucde tomar en el futuro. El enfoque utilizado es el modelaje de 12 dinamica poblacional
utibzando matnices de proyeccidon y sus derivados analisis de sensibilidad y elasticidad

(Caswell 2001).

Fl Capirlo 1V se eacuentra basado en la pregunta ;qué tipos de historias de vida se espera
cncontrar en ambientes diferentes y por qué?, esta sc aborda mediante la exploracion de 1a
hipdtesis del continuo “rapido-lento” y su posible relacion con vn gradiente de mortalidad
dependiente de la altitud o de la latitud, comparando los resultados obtenidos para X. grandis
con la mnformacién disponible para otras especies de lagartijas pertenecientes a disnntos
géneros y famihias. La metodologia utilizada aqui son una vez mis los andlisis de elasticidad,

ademis de algunas téenicas estadisticas muluvanadas.

La importancia de las restocciones filogenéticas en el anahisis de la historia de vida de la
especie se examina en el Capitulo V, considerando que la histota evolutiva de las especies es
uno de los factores que explica la vanacién en los atributos fenotipicos observados. Este
aspecto se evalia haciendo uso de algunas de las hesramientas (denominadas métodos
fdogenéticos comparativos) que se han desarrollado coa )a finalidad de esnmar los efectos de

la filogenia en la vananza de los caracteres (Harvey y Pagel 1991, Dmiz-Filho 2000).

El Capitulo V1 retoma los resultados obtenidos en los capirulos precedentes para generar

una discusidon general respecto a la evolucidn de la histora de vida de la especie, discusion
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que untenta ser ingegrativa al enfauzac cada uno de los puntos propuestos en la estructura de
andhsis: la interpretacidn evolutiva de los pardmetros demograficos, la estimacion de
plastcidad fenotipica y la evaluacién de las restacciones impuestas por los compromisos

entre caracteres de histonas de vida y por los efectos de la fdogenia.
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Capitulo II
Ecologia del Crecimiento Corporal

2.1. Introduccién

El crecimiento corporal sc considera un importante atnbuto de la histonia de vida de los
organismos, debido a que junto con la sobrevivencia y la reproducciéon conforma a los
prinaipales procesos que afectan de manera directa la adecuacioo de los seres vivos (Fisher
1930, Andrews 1982, Steams 1992). La tasa de incremento corporal se encuentra relacionada
directamente con otros atnbutos de histonas de vida, como son la edad y 13 talla a la madurez
sexual (Gadgil y Bossert 1970, Adolph y Porter 1996). En consecuencia, con base en el analisis
de los patrones de wncremento corporal, es posible generar hipotesis refetentes a fos factores
que influyen en la evolucidn de las histonas de vida (Van Devender 1978). La mayor parte de
los trabajos en los que se han aplicado modelos de crecimiento 2 especies de lagartijas, se han
eofocado en espeaes de madurez temprana y vida corta pertenecientes al grupo Iguania. En
contraste, praicacamente no existe mformacdn con respecto a los patrones de incremento
corporal y los factores que Jos afectan en especies de madurez tardia y vida larga pertenecientes
a las familias que componen al clado Angwmorpha (Anguidae, Varanidae, Shinisaundae,
Laathanotidae, Helodermatidae y Xenosauridae; ver Apéndice A). Este capitulo representa uno
de los pnmeros estudios en aplicar un modelo de crecimiento corporal a upa de tales especies

(véanse Buffrenil et al. 1994, Buffcénil y Hémery 2002).
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En lagarujas, a} igual que en los demis reptiles, el crecimiento es indeterminado, 1o que implica
que pueden crecer significativamente incluso después de la primera reproduccion (Zug et al
2001); sio embargo, generalmente existe una reduccién en la velocidad del crecimuento
posterior 2 la madurez sexual (Andrews 1982). Esta reduccion en la tasa de crecimiento esta
asociada con las demandas de energia impuestas por Ja actividad reproductora (Shine 1980).
Diversos estudios empiccos han documentado decrementos significatvos en las tasas de
incremento corporal una vez que se ha alcanzado Ja madurez sexual en especies de lagarujas
tales como Seelpporus grammicus (Lewos-Espinal y Ballinger 1995), S. merriami (Dunham 1978),
Basilisous basiliscus (Van Devender 1978) y algunas especies del género Anoks (Aadrews 1976,
Schoener y Schoener 1978, Rougharden 1995). Estos trabajos apoyan la hipotests de un

compromiso de histonas de vida entre reproduccidn y crecimiento en lagartyjas.

Ewste un alto grado de vanacida en los patrones de crecimiento de espeaes de lagartijas
(MNiewrarowski 1994), y la pregunta que surge de manera obligada es: ¢por qué las tasas de
crecimiento soa tan vadables dentro de este grupo? Aadrews (1982) mencona dos tpos
pruocipales de factores que pueden provocar vanacién en el patrdn de crecimiento de los
repties: extrinsecos e intninseros. Batre los primeros se encuentran aquellos factores que reflejan el
ambiente fisico y biduco de los individuos, mieatras que los factores intinsecos se refieren a
aquellas respuestas que parecen teaer una base genénca. En el modelo propuesto por Ballioger
(1983)" para explicar las fuentes de vasiacidn de las caractersticas de histosias de vida en
lagacuijas, los factores extrinsecos corresponden al componente Ve (fuente ambrental de

vanacién o interaccdn genotipo X ambiente) y los factores intrinsecos al componente V¢

! Gitado y explicado en el capitulo anterior. Véase la seccidn 1.4.1.
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(vananza fenotipica resultante de adaptaciones con base genética a coadiciones ambicuuales

especificas: vananza ecotipica).

Entre los poncipales factores extnnsecos que afectan el crecimiento de las lagartijas se
encuentran la disponibiidad de alimento y de agua. Se han encontrado bajas tasas de
creamiento en estaciones y afos relativamente secos presumiblemente debido a canudades
limitadas de comuda y humedad (Stamps y Tanaka 19812, Abts 1987, Tinkle et al. 1993, Smith y
Ballinger 1994, Rocha 1995, Lemos-Espinal et al. 2003c). La temperatura es otro factor
extrinseco que puede afectar dristcamente las tasas de crecimiento corporal de organismos
ectotérmicos debido a que los procesos fisiologicos fundamentales como la eficiencia digestiva
y la tasa respiratona se encuentran restringidos por la disponibilidad de regimenes térmicos
favorables (Dunham et al. 1989, Sinervo y Adolph 1994, Brown y Weatherhead 1999). De este
modo, la temperatura tiene una compleja relacidn con el crecimiento: las lagarujas responden a
su ambiente extemno mediante el ajuste conductual de sus temperaturas corporales y a su vez,
esta conducta termorreguladora, a través del incremento en la eficiencia digestiva y metabolica,
promueve las tasas de crecimiento corporal (Grant y Dupham 1988, Sinervo y Adolph 1989,
Angillerta 2001). Adolph y Porter (1996) argumentan que la temperatura, a través de su
influencia en los tiempos de actividad y en las tasas de crecimiento, puede determinar €0 un
alto grado el tamado y la edad a la maducez de las lagartijas. El ambiente soaial es otro factor
externo que puede Ocasionar variacidn en el crecimiento corporal, sobre todo en ambientes
competitivos en los que se promueve la ventaja de los individuos mis grandes (Van Devender
1978, Stamps y Tanaka 1981b). Se ha propuesto también que la pérdida de la cola en lagartijas

puede afectar sigoificativamente Jas tasas de incremento corporal, debido a que la regeneracién
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usualmente ocurre a expensas del crecimiento del cuerpo (Vitt et al. 1977, Ballinger y Tiokle

1979, Smith 1996b, Niewiarowski ec al. 1997).

Los factores intrinsecos que determinan el crecimiento cocporal en lagartijas ncluyen aspectos
con base genética, como es el caso del dimorfismo sexual. Las especies dimdrficas usualmente
extuben diferencias eatre sexos en el patron de crecimiento corporal, mientras que de manera
inversa, cuando no existe dimorfismo sexual por talla, los machos y las hembras crecen a la
musma tasa (Tanner y Krogh 1973, Stamps 1993, Lemos-Espinal y Ballinger 1995, Van Sluys
1998). Las tasas de crecimiento también pueden reflejar adaptaciones locales a conjuntos
especificos de condiciones ambientales (Niewiarowsks y Rooseaburg 1993, Srnith et al. 1994,
Bronikowski 2000), asi como a formas particulares de vida (Andrews 1982, Hailey y Davies
1986, Webb et al. 2003). En este iltimo caso, es posible que las especies de lagactijas con
habitos relativamente “sésiles”, tasas metabdlicas lentas y baja frecuencia de encuentxos con
presas potenciales, exhiban tasas de crecimiento relativamente lentas (Anderson y Karasov
1981, Perry et al. 1990, Kratochvil y Frynea 2003). Este podria ser el caso de las especies que
pertenecen 2 las familias Xaotusudae y Xenosaundae, que viven en microhdbitats restringidos
(e.g. gretas de rocas en el caso de todas las especies de Xenosanrus y de algunas especies del
género Xantusita, Zweifel y Lowe 1966, Ballinger et al. 1995, 2000¢c, Lemos-Espinal et al.
2003b) y que tienen oportunidades limitadas de forrajear (Mautz 1979, Ballinger et al. 1995,
Lemos-Espinal et al. 2003a). Adicionalmente, una proposcidn considerable de las diferencias
eotre especies de lagartijas en las tasas de incremento corporal debe tener una base historica
profunda, como parece suceder en una gran canudad de aspectos de la ecologia de lagartijas

(Pranka y Vitr 2003, Vit et al. 2003).
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la capacidad de vanar la expresion del fenotpo en retacidn con varaciones ambientales ha
stdo denominada plasticidad fenotpica y corresponde al componente 17 (interaccién genotipo
X ambiente) de la vananza fenotipica (Ballinger 1983). Sin embargo, la plasticidad fenotipica se
cncuentra también determinada genéucamente y los trabajos de Via y Lande (1985, 1987)
discutea su valor adaptatvo y concluyen que los ambientes heterogéneos espacial vy
temporalmente favorecen la evolucidn de respuestas plasticas, y que 1a amplitud de las normas
de reaccion depende del grado de variabilidad ambiental al que estén someundas las
poblaciones. Diversos trabajos con lagartijas han encontrado correlaciones signuficativas entre
disuntas variables ambientales -como la precipitacién, la temperatura, la humedad y la
disponibdidad de alimento- y la vadacion en la expresién de atcbutos de bistonias de wida
(Lacht 1974, Ballinger 1977, Ferguson et al. 1980, Schoener y Schoeaer 1982, Abts 1987, Abell
1999). De este modo se ha encontrado evidenaia de que el crecimiento corporal puede ser un
amburo plasuco cuando enfrenta vanaciones en la temperatura, la precipitacién y la
disponibilidad de alimeato (Stamps 1977, Dunham 1978, Ballinger y Congdon 1980, Stamps y

Tanaka 1981a, Sinervo y Adolph 1989, Swnervo 1990, Lemos-Espinal y Ballinger 1995).

Los objetivos principales de este capitulo son descobir y analizar el patrdn de crecimiento
corporal de los individuos en la poblacién bajo estudio de Xenosanrus grandis, asi como evaluar
su variacidn y los posibles factores causales de tal variacion. Especificamente se sntenta dar
respuesta a las siguientes preguntas: 1) jexisten diferencias en el patrén de crecimiento corporal
entre machos y hembras?; 2) ¢a qué edad se alcanza la madurez sexual?; 3) ¢varfan las tasas de
creaumiento corporal entre afios o entre las estaciones dentro del afo?; 4) ¢qué factores
ambientales estan relacionados con las variaciones en las tasas de ineremento del cuerpo?; 5)

¢puede sugerirse la existencia de plasticidad fenotipica en este atributo de histonas de vidar?
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Xenosaurus grandis es una especie de lagartija habitante de upa regidn tropical con una marcada
estacionalidad. Estos animales presentan dimosfismo sexual en donde los machos tienen un
tamano de cabeza proporcionalmente mayor en largo y ancho en comparacion con las
hembras, sin embargo la longitud del cuerpo de los machos no es significanvamente distinta de
la de las hembras (Smuth et al. 1997). Sus hédbitos estan restnngidos al uso de guetas de roca
como microhabitat estricto; su modo de forrajeo corresponde al denominado “sentarse y
esperar” y presentan tasas metabolicas bajas ligadas a una capacdad houtada para
termorregular (Ballinger et al. 1995, 2000b, Lemos-Espinal er al. 2003a). Debido a todos estos
aspectos caracteristicos de Ja especie es posible enunciar las siguientes hipotesis respecto al
patron de crecimiento corporal de los individuos que conforman la poblacién bajo estudio: 1)
No habra diferencias significativas entre sexos en el patrén de incremento corporal. 2) Las
tasas de crecimuento corporal seran bajas en comparacidn con las que se haa registrado para
otras especies de lagartijas, particularmente contrastantes con las de especes que viven en
otros npos de microhabitats y que exhiben distintas caracteristicas fisiologicas (e.g
termorreguladores activos, tales como especies de los géneros Seelgporus y AAnokis). 3) La edad a
la madurez sexual seri tardia comparatvamente con otras especies de lagartijas (especies
ecologica y fisioldgicamente diferentes). 4) Se encontrara plasticidad fenotipica en Jas tasas de
crecimiento corporal, siendo éstas mayores en afdos y estaciones cOn mayor fqueza y

abuadancia de ahimento potencial (e.g,, en la época humeda).
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2.2. Mdétodos

Sc unlizd un método de marcaje y recaptura de lagarnjas en el que desde mayo del afio 2000 y
hasta ocrubre de 2004 se llevaron a cabo visitas mensuales a la zona de estudio. En cada visita
s¢ extrajo de las gnetas a los individuos obscrvados, mismos que fueron marcados con un
numero individual mediante ectomizacion de falanges. A cada organismo capturado se le
tomaron los siguientes datos: 1) longirud bocico-cloaca en mulimetros (LHC), utlizando una
regla de plastico transparente; 2) masa cogporal en gramos, con pesolas® de 10, 30 ¢ 60 g
“dependiendo de la talla del animal; y 3) sexo, determunado por medio de eversion de
hemupenes o mediante la observacion en los machos de un ensanchamsento en Ja base de la
cloaca. Los datos climatologicos mensuvales de precipitacion pluwial, temperaturas medias,
maximas y minimas se obtuvieron de la estacién meteoroldgica “El Naranjal”, perteneciente a
ia Comisién Federal de Electncidad. Esta estacion se encuentra vbicada a 7 km al sureste de la
zona de estudio. Para estimar mensualmente la abundancia y la nqueza del alimento disponible
para estas lagartijas, se colocaron mes con mes dentro de la zona de trabajo 10 cuadros de 9 x
14 cm con adhesivo para msectos, mismos que estuvieron expuestos durante 12 horas (de las
0600 2 las 1800 hrs) en cada visita. Una vez capturados, los artropodos fueron preservados y
cuantificados por volumen mediante desplazamiento de agua. Esta medida fue uulizada como
estimador de la abundancia de alimento disponible para X grandis. Adicionalmente,
idennficando a los artropodos hasta familia cuando fue posible, se calculé un indice de
diversidad de Shannon (Shannon y Weaver 1949) para cada mes como una esamacion de la

niqueza de alimento potencial.
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Se estimaron 163 tasas de crecimiento iadividuales. Solamente se calculd ugpa tasa de
crecimiento por cada lagartija, adn si fue capturada eo disuntas ocasiones. Dichas tasas fueron
estimadas de acuerdo con la siguente formula:

TC= (LHC,-LHC)) / Nomero de dias
donde la rasa de crecimiento de un organismo (TC) en milimewros por dia (mm/dia) es la
diferencia eatre dos longitudes a las que fue observado (LHC, y LHC,), dividida entre el

numero de dias transcurndos entre las dos capruras.

Utlizando técnucas de regresién no lineal, se ajustaron tres distintos modelos de creamuento
corporal a los datos que se obruvieron coo respecto a la celacidon entre 1a tasa de crecimiento
(TC) con la longitud del cuerpo (LHC promedio entre las dos capturas). Se compararoa los
modelos de Von Bertalanffy (1951, 1957), el modelo de crecimuento logistico por Jongitud y el
modelo de crecimiento logistico por peso (Dunham 1978, Schoener y Schoener 1978, Andrews
1982). El modelo de crecimiento logistico por loagitud fue el que presentd un mejor ajuste a
las tasas de crecimiento observadas (cuadrado medio del error mds pequeiflo y mayor valor de
RY), razon pos la que se escogié dicho modelo para representar al patcdn de crecimiento
corporal de estas lagartyjas. La ecuacion diferencial de este modelo de crecimiento logistico por
longitud fue udlizada paca esumar la talla asintética (4) y el “parimerro caractenstico de
crecamento” (7) para cada sexo. Tal ecuacidn diferencial es la sigumente funcidn no lineal que
relaciona el cambio en longitud (tasa de crecimieato) con la LHC promedio durante el
correspondiente penodo de crecimiento:

TC=LHC r[1 - (LHC / A)}
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De acuerdo con Schoener y Schoener (1978), se construyeron intervalos de confianza det 95%
del tipo “plano de apoyo™ para los pardmctros estimados para cada sexo (A, y 7), de la

siguiente forma:

kN-k) 2 " (kN-k) 2
b, —\JkETVs ) < po<b + JkFLSTs,

donde f;es cl fésimo parametro ajustado, 5}. es ¢} estimado de f, 5 es la desviacion estandar

asintotica de f, F| " es el valor de F,, con £y N-£ grados de libertad, N es el tamadio de
muestra, y £ es el nimero de parimetros ajustados, que en este caso es igual a 2. Los intervalos
de confianza de tipo “plano de apoyo” representan Ja maxima confianza simétnca alrededor de
un parametso dado, sin umportar el valor verdadero del otro parimetro. Estos intervalos de
confianza son considerablemente conservadores. Los parametros estimados para cada sexo (A4,
y 1) deben considerarse significativamente distintos si sus intervalos de confianza no se

sobreponen.

La curva de crecimiento se construyd mediante la solucidn a la ecuacidn diferencial del modelo
de crecumuento logistico por longirud:
LHC=A4,/ (1 + b
doade / representa un periodo de tiempo particular y b es una constante que puede ser
calculada de la signiente manera:
b= (A, /LHCy) -1

LHG, es la longitud de las coas al nacer, y para estimada se recolectaron hembras vivas
prefiadas en los meses de junio, julio y agosto de los afios 2001, 2002 y 2003, mismas que se

mantuvieron en el laboratodo hasta el nacimiento de las coas, para postenormente ser

2 Traduccidn literal del témuno “support plane’.
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regresadas al campo. Para evaluar el ajuste de 1a curva construida, se utilizaron trayectonas de
creamiento de lagartijas de edad conocida (porque fueron seguidas desde su nacumiento en el
laboratorio hasta cierta longitud en el campo) y de lagartijas de diferentes tallas a las que se les
asignd su correspondiente edad de acuerdo con la curva de crecimiento y que postenioomente

se siguieron en el campo durante un periodo considerable de uempo (entre uno y tres anos).

Se realizé una categorizacion de los organismos en diferentes clases de tamafio® utilizando la
curva de creamento corporal para determinar la longitud que eseas lagartyas alcanzan en
puatos crficos a lo largo de su ciclo de vida: al cabo del pamer afio, al alcanzac la madurez
sexual y al comenzar el periodo en que el crecimiento se vuelve despreciable (asintético). La
prunera clase de talla esta conformada desde individuos recién nacidos y hasta aquellos con vn
afio de edad (cuas: desde la talla al nacer hasta 71 mm LHC). Los juveailes componen la
segunda clase de tamafio, y van desde >71 mm hasta <95 mam LHC en los machos y hasta
<100 mm LHC en las hembras. Estas ulumas longitudes representan las tallas a las que se
alcanza la madurez sexual respectivamente en cada sexo de acuerdo con las estimaciones de
Smith et al. (20002) y Ballinger et al. (2000a). Los organismos reproductores fueron divididos
en dos categonias: los adultos [, cuyas tallas varian desde 95 mm LHC en machos y desde 100
mm LHC en hembras hasta 112 mm LHC. Los individuos mayores a 112 mm LHC fueron
considerados como adultos II o adultos asintonicos, debido a que ésta es la longitud a la que se
comienzan a registrar tasas de crecimiento iguales a cero. La bisqueda de vanacidn temporal
en las tasas de crecimiento corporal se llevo a cabo dentro de cada una de estas clases de
tamado con la finalidad de evaluar Ja presencia e intensidad de tal vagacién dentro de cada

categoria.

3 Esta categorizaci6n serd utilizada también en el siguiente capitulo para el andlisis demografico.
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Para venficar la existencia de posibles diferencizs entre estaciones y entre transiciones anuales
¢n el patrén de crecimiento corporal se utlizaron los residuales de la regresion no lineal entre
las tasas de crecimiento y la longitud del cuerpo (funcidn caracteristica del modelo de
crecimiento logistico por longitud). Estos residuales representan tasas de crecimiento corporal
independientes de la talla (TCIT; Van Sluys 1998). Se asumid que los efectos de las condiciones
ambientales que experimentan las lagartijas durante determinado afo no son observables sioo
hasta el ado sigwente, por lo que los penodos de tiempo que se consideraron fueron
transiciones de un afio a otro. En este sentido, para este analisis de crecimiento corporal, se
obtuvieron datos de tres transiciones anuales (2000-2001, 2001-2002 y 2002-2003). Con la
finalidad de evaluar posibles vadaciones en las tasas de creamuento corporal y si tales
vaniaciones podpan haber sido ocasionadas por condiciones ambientales, se llevd a cabo un
ANOVA de dos vias para analizar las TCIT con las estaciones (bumeda y seca) y las
transtciones anuales como factores, uolizando los datos combinados de todas las categogias de
talla. También se compararon las TCIT entre estaciones (himeda vs. seca) deatro de cada clase
de tamado (cdas, juvenies, adultos 1 y adultos II), combinando los datos de las tres
transiciones anuales estudiadas. Estas ultimas comparaciones se realizacon mediante pruebas
de 1 de student en los casos en los que Jos datos cumplian los supuestos de normahdad y
homogeneidad de vananzas. En aquellos casos en los que tales supuestos no se verficaron, se
usaron pruebas de sumas de rangos de Mano-Whimey (Siegel y Castelan 31993). Para
deterninar si la condicién fisica de estas lagarnijas varia entre estaciones, presunublemente a
causa de una limitada disponibilidad de alimento duraante los meses secos, se calcularon los
residuales de una regresidn lineal eatre el logaritmo natural de la masa corporal y el logantmo

natural de la longitud hocico-cloaca (Le Cren 1951, Van Sluys 1998). Se compararon estos
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residuales entre las estaciones seca y himeda, utilizando pruebas de ¢ de student. Se predijo que,
de exssur una limitante considerable en el recurso alimento duraate los meses secos, que a su
vez generase menores tasas de incremento corporal, entonces las lagamijas debian encontrarse
mis delgadas (residuales negativos) durante tal temporada seca en comparacion con la época
de luvias (residuales positivos). Adicionalmente, se evalio la presencia de difecencias en las
TCIT entre transiciones anuales en cada categoria de talla, unlizando ANOVAs de una via.
Cuando no se cumplieron los supuestos de normalidad e igualdad de vadanzas, se vtlizaron

pruebas de Kruskal-Wallis (ANOV As basados en rangos).

Se levd a cabo un analisis de regresion multiple con el objeto de venficar los factores
{extrnsecos e intrnsecos) cuya interaccidn es capaz de afectar significattvamente las tasas de
crecimiento corporal de X. grandis. La vanable dependiente fueron las tasas de crecimiento
corporal observadas (TC), mientras que las vanables independientes wncluidas en el analisis
fueron: {a longitud hocico-cloaca, el sexo, el peso corporal, las temperaturas promedio, maxuma
y mimma que cada lagartja expenmenté durante el pesodo en que fue observada, la
precipitacién total y la precipitacién promedio que se registraron durante cada peniodo de
creamento individual, el volumen total y el volumen promedio de arwdpodos que se
estimaron en ¢l iempo transcumndo entree las dos capturas involucradas en el cilculo de la tasa
de crecimiento correspondiente, y el indice de Shaanon (H) que se calculé como una medida
de la diversidad de artropodos en cada penodo de crecimiento individual. Solamente se
registraron correlaciones débiles entre las tres vaniables relacionadas coa la temperatura (R* <
0.25 en todos los casos). Similarmente, las correlaciones entre la precipitacidén total y la
precipitacion promedio y entre el volumen total y el volumen promedio de artrépodos ao

fueron lo suficientemente altas como para excluir a ninguna de estas vanables del modelo de
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cegresién (R* < 0.25 en todos los casos). Se utilizd un procedimiento denominado “regresidn a
pasos sabios”* para identificar aquellas vanables independientes con un efecto estadisticamente
significativo en las tasas de crecimiento corporal. Dicho procedimiento se aplico en ambas
direcciones (tanto quitando como adadiendo variables)’ y los criterios ualizados para la
seleccion de vanables fueron l1a maxima suma de cuadrados y el valor minimo del estadistco

Cp de Mallows (Montgomery et al. 2002).

2.3. Resultados

2.3.1. Varnacién en los Factores Ambientales

La figura 2.1 muestra los datos de precipitacion, temperatura y abundancia de insectos del irea
de estudio para el pedodo que comprende desde enero de 2000 hasta mayo de 2003. Puede
destacarse la marcada estacionalidad en la region, con un periodo de lluvia abundante (mayo-
octubre, estacién himeda), temperatoras relativamente altas (aunque a simple vista la vanacién
en la temperatura po es tan extrema como en el caso de la precipitacidn) y upa mayor
abundancia de insectos, en comparacion con la estacion seca (noviembre-abnl). Se compararon
cada uno de estos tres factores ambientales entre estaciones (mayo-octubse vs. aoviembre-
abrll) mediante pruebas de sumas de raagos de Mann-Whitney y combinando los datos de
todos los afios. Los tres factores presentaron diferencias significativas entre estaciones
(temperatura media: U de Mano-Whitney = 576.5, P < 0.001; precipitacion: U de Mano-

Whitney = 599.0, P < 0.001; volumen de artrépodos: U de Mann-Whitney = 586.5, P < 0.001).

4 Traduccidn literal de “stgpuise npression”
$ Bs decir, este método de seleccidn de variables se aplicé en ambas direcciones, que en inglés se denominan
“backward’ y “forward”.

48



José Jaime Ziniga Vega 11. Crecimiento Corporal Jusnio 2005

Debe destacarse también que existe una fuerte correlacidn positiva entre la precipitacién
pluvial y la abundancia de insectos ( = 0.73, R? = 0.54, P < 0.001), sugitendo un mcremento

en Ja disponibilidad de alimento para estas lagarujas durante la estacién humeda.
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Figura 21. Precipitacién, temperatura media, y volumen estimado de insectos mensuales en la regidn de
Cuautlapan, Veracruz para el penodo comprendido entre enero de 2000 y mayo de 2003. Los datos fueron
obtenidos de la estacién meteoroldgca “El Naranjal” perteneciente a la Comisién Federal de Electricidad.

2.3.2. Patrén de Crecimiento Corporal

La figura 2.2 muestra las tasas de crecimiento estimadas para lagartijas de ambos sexos, asi
como las respectivas tasas de crecimiento predichas por el modelo de crecimuento logistico pos
longitud. Al comparar entre sexos, se eacoatrd una considerable sobreposicién de los
mtervalos de confianza construidos alrededor de los pacimetros estimados (4, y 7 por este
mismo modelo de crecimiento (machos: A4, = 121.7157 £ 4.2619, r = 0.0021 £ 0.00039, N =

82; bembras: 4, = 124.9057 X 7.8914, r = 0.0017 1 0.00048, N = 81; Figura 2.3). Debido a
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esto, se consider6 que no existen diferencias entre sexos en el patrdn de incremento del
cuerpo, y por lo ranto, se construyé una sola curva de crecimiento combinando los datos de
machos y hembras. La regresidn no lineal que relaciond las tasas de crecimiento con las.
longitudes promedio correspondientes de ambos sexos, y que esta definida por la ecuacion
diferencial del modclo de crecimiento logistico por longitud, fue estadisicamente significanva
(Fayy = 169.82, P < 0.001). Los parimetros estimados para este modelo que incluyd tanto a
machos como a hembras fueron: 4, = 123.0004 * 4.034 (ralla asintéuca) y r = 0.0019 *
0.0003 (parametro caracteristico de crecimiento). La talla promedio de las crias al nacer
estimada con los nacimientos registrados en el laboratorio fue de 50.18 mm LHC % 0.27
(nimero de hembras = 7, numero de crias = 30). Con los datos anteriores se construyo la
curva de crecimiento corporal (Figura 2.4). El ajuste de la curva se verific con trayectonas de
crecimiento tanto de animales de talla y edad conocidas (animales que nacieron en el
laboratono cuyo crecimiento subsiguiente fue registrado en el campo mediante recapturas),
como de lagarnjas de edad asignada de acuerdo con la curva de crecimiento y cuyo crecimiento
postenior también fue registrado en el campo. La curva de crecimiento construida predice de
manera robusta el patron de incremento del cuerpo de lagartijas menores a Jos 100 mm LHC,
pero la vananza de tamafios que se observan en determinada edad aumenta considerablemente
en lagarujas mayores a 100 mm LHC (Figura 2.4). Por lo tanto, la curva de creamiento no
puede predecir con precision la edad de individuos reproductores (lagartijas mayores a 100 mm

LHC).

50



José Jaime Ziiiga Vega II. Creamiento Corporal Junio 2005

0.16 .
I
~ «]
g on
< [ ]
S 0124 © s
N [b] e
3 0.1 4 [n]} ° )
G
. o o
E 0.08 - o »
) a o hd
g 006 - m‘&éﬁA 84 AAeAA
% - 4 A & A A
e Q ® . A a
3 004 - 0a o aa
& Seect | gl °°
0.02 - e o
O 4 o0
a a e @ g
0 — .
45 65 85

Longirud hocico—claca (mm)

Figura 22. Tasas de creamiento corporal observadas y predichas en funcién de
la longitud hocico-cloaca. Los circulos negros representan tasas de crecimiento
observadas en hembras. Los cuadrados blancos tepresentan tasas de crecirviento
observadas en machos. Los tridngulos negros y blancos representan tasas de
crecimiento predichas por el modelo de crecimiento logistico por longitud para
hembras y machos respecivamente.
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Figura 2.3. Comparaciones entre sexos de los parametros
estimados por el modelo de crecimiento logistico por longitud.
Se muestran los intervalos de confianza del 95% del tpo
“plzno de apoyo”. (A) Longind asintdtica (A1); (B) parimetro
caracteristico de creamiento (7).
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Figura 24. Curva de crecimiento calculada para Xenosaxrus grandis uulizando
datos de ambos sexos (linea gruesa). Las Lineas delgadas con puntos
representan trayectorias de crecimiento de lagartijas de edad conocida o
asignada. LHC = longiud hocico-cloaca.

2.3.3. Estimacién de Edades Criticas y Categorizacién de los Individuos de la

Poblacién

Una de las poncipales aplicaciones de la curva de crecimiento es la posibilidad de esbmar la
edad de los individuos a partir de su tamafio (Dunham y Gibbons 1990, Lemos-Espinal y
Ballinger 1995). En este caso, el iaterés principal cadica en las tallas y edades de ciertas etapas
crticas del aclo de vida de X. grandis. En pamer lugar, la longjtud hocico-cloaca a la cual las
crias alcanzan el primer afio de edad correspondid 2 un estimado de 71.29 mmm LHC. Esta talla
representa el limite entre ovias y juveniles, una vez que las pnimeras sobrevivieron su pnmera

temporada seca En segundo lugar, la edad que corresponde a la talla minima a la madurez
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sexual en machos (95 mm LHC; Smith er al. 20002) fue de 28 meses (2 afios, 4 meses),
mientras que para las hembras la edad esumada a la que alcanzan la talla minima reproductiva
(100 mm LHC; Ballinger et al. 20002) fue igual a 32 meses (2 afios, 8 meses). Los orgamismos
adultos pueden dividirse en dos clases de talla: adultos 1y adullos 1. Los pnmeros son
organismos que comienzan Ja actividad ceproductora y que deben empezar a destinar energia a
conseguir oportunidades de apareamiento; abarca las tallas que van desde 95 hasta 112 mm
LHC en machos y desde 100 hasta 112 mm LHC en hembras. La segunda categoria adulta estd
determinada por aquellos individuos en los que el crecimsento comienza a ser imperceptible;
son adultos que se encuentran en plena capaadad reproductora cuyas tallas sos mayores a los
112 mm LHC. El coterio para determinar este tamafio cauco (>112 mm LHC) fue la medida
donde se comenzaron a registrar tasas de crecimiento equivalentes a cero mm/dia Las tasas

promedio de crecimiento corporal para cada una de las categoras consideradas se muestran en

ia tabla 2.1.

Tabla 2.1. Tasa promedio de crecimiento corporal y su respecnvo error estindar para
cada categoria de mmario.

Categonia Tasa promedso de crecimuento  Brror estindar
Cras 0.064 0.007
Juveniles 0.04 0.007
Adultos 1 0.026 0.007
Adultos 11 0.008 0.002

2.3.4. Comparaciones entre Afios y entre Estaciones

El ANOVA de dos wias reveld un efecto significativo de las estaciones en las tasas de

creamiento independientes de la talla (TCIT), con mayores tasas de incremento durante los
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meses humedos (F,, = 73.31, P < 0.001). Nji las transiciones anuales, nt la interaccién entse
estas ulumas y las estaciones tuvieron un efecto significativo sobre las TCIT (transiciones
anuales: I, , = 2.28, P = (.11; transiciones anuales X estaciones: F,, = 0.17, P = 0.844). Las
comparaciones de las TCIT levadas a cabo dentro de cada categoria de tamario y combinando
los datos de las tres transiciones anuales, mostraron que las erias, los juveniles y los adultos I
difieren significativamente en el patrén de crecimiento entre estaciones, exhibiendo tasas de
incremento mas altas en la época humeda (mayo-octubre). Los adultos 1l no presentaron
diferencias significanvas en las TCIT entre cstaciones (Tabla 2.2). Las diferencias mds marcadas
fueron registradas en las crias y en los juveniles, mientras que en el caso de los adultos I la
diferencia eatre estaciones fue menor, aunque también estadistcamente significanva (Tabla
2.2). De manera similar, los residuales de la regresion enwre la LHC y la masa corporal fueron
estadisticamente disuntos entre estaciones (f = -2.607, g/ = 72, P = 0.011). En la estacién
himeda el promedio de tales residuales fue positivo (0.0371 £ 0.022, N = 30), mientras que en
la estacion seca el promedio fue negativo (-0.0253 £ 0.013, N = 44). Por lo tanto, la condicion
fisica y la capacidad de crecer en estas lagartijas, se ven afectadas considerablemente por una
Lmiracion en los recursos durante los meses secos. El factor que probablemence afecta en
mayor grado tales caractetes es una reduccién en la disponibilidad de alimento durante la
estacton seca, aunque la baja humedad y las temperaturas extremas comunes en los meses

secos, también podsian ser factores limitantes.
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Tabla 2.2 Comparaciones entre estaciones de las tasas de crecimiento independientes de la talla
(TCTT) en cada clase de tamario, utlizando pruebas de 7 de sovdent o U de Mann-Whimey (en los
juveniles). Los datos de ambos sexos esran combinados. Los valores en paréntesis representan un
error cstandar. g/ = grados de libertad. * = Diferencias significativas con mayor crecimiento en la
estacidon himeda.

Clase de TCIT }?romedio TCIT promedio Va]o‘r Qd & Valor P
calla en la época de en 1a época seea estadistico
luvias toU
Crdas 0.0298 (0.01) -0.0197 (0.004) -4.096 23 <0.001*
Juveniles 0.0361 (0.009) -0.0276 (0.003) 243 - <0.001*
Adultos 1 0.0083 (0.005) -0.013 (0.001) -3.683 5 0.014*
Adulros IT | 0.0023 (0.013) 0.0007 (0.002) -0.236 10 0.818

No se encontraron diferencias significativas entre afios en las TCIT en ainguna de las clases de
ralla (cdas: F,,, = 0.193, P = 0.826; juveniles: ANOVA no paraméraco de Kruskal-Wallis: H =
2.433, g/ = 2, P = 0.296; adultos I: F,,; = 1.377, P = 0.271; adultos 1L: F,5; = 2.189, P = 0.121).
Esta similitud entre afios en los patrones de crecimiento corporal puede ser el reflejo de la
simiitud en las condiciones ambientales entre afios: no se detectaron diferencias significatvas
entre afios en la temperatura promedio (ANOVA no paramétrico de Kruskal-Wallis: H = 0.93,
& =2, P = 0.0628), ni en la precipitacion (ANOVA no paramétuco de Kruskal-Wallis: H =
0.799, g/ = 2, P = 0.671), ni en la dispoaibilidad de alimento (ANOVA po paramétrico de

Kruskal-Wallis: H = 0.357, g/ = 2, P = 0.836).

2.3.5. Anilisis de Regresién Multiple

Se aplic6 una primera regresion multiple con el objetivo de identficar los factores que podrian

afectar de manera significanva las tasas de crecmiento corporal La vanable dependiente (tasas

observadas de crecamiento) fue transformada a su ratz cuadrada con la finalidad de cumplir los
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supuestos de normalidad y homogeneidad de vadanzas en los ecrrores. Las variables
independientes inclwdas fueron la LHC, el sexo, el peso corporal, las temperaruras media,
minima y maxima, la precipitacdn total y promedio del pediodo, los volimenes total y
promedio de insectos capturados y el indice de diversidad promedio de Shannon como
esumador de la nqueza de anrépodos en cada pemodo de ceecimiento. Los resultados
arrojados por el andlisis demoseraron que no todas las vanables ruvieron un efecto significativo
en las tasas de crecimiento corporal: cinco coeficientes parciales de regresion (las dos vanables
de precipitacibn, el indice de diversidad, 1a LHC y el sexo) no fueron estadisticamente distintos
de cexo (P > 0.05). Se implementd entonces un método estadisuco para seleccionar vanables
denominado “a pases sabios”. Este procedimiento eliminé las vanables cuyos coeficientes de
regresion no fueron distintos de cero, por lo que al parecer no tenian relacién direcra con la
vanable respuesta (tasas de crecmiento corporal). Una de las vanables eliminadas fue el sexo,
lo que confirma una vez mas que los machos y las hembras 0o crecen de manera diferente.
Otra vagable ekminada fue Ja talla, misma que tiene una estrecha relacion con el peso (r =
0.964, R” = 0.93, P < 0.001), por lo que no es necesario incluir en la regresidn a dos varables
que esencialmente explican lo mismo. Simdarmente, tanto la precipitacidn total como la
precipitacién promedio fueron extraidas de la regresidon debido a la celacion positiva y
significativa entre precipitacién pluvial y volumen de insectos capturados (r = 0.73, R” = 0.54,
P < 0.001) y una vez mis la explicacion es que no es necesasio incluir como independientes a
dos vanables correlacionadas. De igual modo, la diversidad promedio de insectos que estuvo
disponsble en cada intervalo de crecimiento (indice de Shannon) resultd ser una vagable sia un
efecto significativo en las tasas de crecimiento corporal y por lo tanto también fue elimuinada
por el procedimiento de seleccidn de varables. El modelo de regresion resultante fue

significativo (R = 0.70, F ,,, = 47.65, P < 0.001) e incluyd Gnicamente aquellas varables con

56



José Jume Zaniga Vega 11. Crecimiento Corporal Juruo 2005

un efecto estadistico en las tasas de crecimiento corporal: el peso, las temperaturas promedio,

maxima y minima y los volimenes total y promedso de antsépodos (Tabla 2.3).

Tabla 2.3. Anilisis de regresion muluple resuwrante que muestra las varables
mdependlcntes que tiencn un efecto estadisticamente significativo en las tasas de
crecimiento corporal observadas (R" = 0.70, Fey= = 47.65, P < 0.001). Se mueswran
los coeficientes parciales de regresion (Coeficiente) con sus respectivos valores £y
P. Tmedia = remperatura promedio, Tmax = emperatura mixima, Tmun =
temperatura minima, Atotal = volumen total de arorépodos, Amedia = volumen

promedio de artrépodos.

Varables

Independientes Coeficiente Valor 7 Valor P
Intercepto 0.1397 1.18 02422
Peso -0.0037 -6.03 <0.0001
Tmedia 0.0411 4.91 <0.0001
Tmax -0.0191 -4.51 <0.0001
Tmin -0.0136 -3.53 0.0006
Atoral -0.0023 -3.52 0.0006
Amedia 0.0127 2.79 0.006

2.4. Discusién

Una gran proporcion de los estudios que han aplicado modelos de crecimsento corporal a
especies de lagartyjas se han llevado a cabo con especies de wida corta y madurez temprana
pertenecientes al grupo Iguana (e.g, Lemos-Espinal y Ballinger 1995, Roughgarden 1995,
Stamps 1995, Ortega-Rubio et al. 1998, Van Sluys 1998). Del mismo modo, algunos trabajos se
haa enfocado a los patrones de crecimiento de lagartijas de grupos que se incluyen en el clado
Scleroglossa, tales como geckos (Sarre 1998, Okada et al. 2002) y scincidos (James 1991,
Wapstra et al. 2001). Sin embargo, en la actualidad pricticamente no existe informacién con
respecto a los patrones y procesos que afectan el crecimiento corporal de especies de lagartijas

de wida lacga y madurez tardia pertenecientes al grupo Anguimorpha (véase Auffenberg 1981,
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Buffeénd et al. 1994, Buffrénil y Hémexy 2002, Lemos-Espinal et al. 2003c) (ver Apéndice A).
Conducir investigaciones con especies dc lagarujas de vida Jarga y madurez tardia puede
generar enfoques nuevos dentro del estudio de la evolucidn de histonas de vida de repules,
sobre todo considerando Ja gran vanabilidad que puede observarse en las caracteristicas de
historias de vida dentro del orden Squamata (e.g., Tinkle er al. 1970, Dunham y Miles 1985,
Dunham et al. 1988). Las expectativas obvias en especies de vida larga y madurez tardia son,
por un lado, que tengan relativamente bajas tasas de crecimiento corporal desde la erapa
juvenil, o por otro lado, que alcancen una talla considerable rapidamente y que pospongan la
madurez sexual. Aunque 2lgunas especies que pertenecen al grupo Anguimorpha (e.g., Varanus
komodensis) alcanzan un gran tamado y son de madurez tardia, parecen alcanzac la madurez
sexual cuando las rasas de crecimiento comienzan a declinar (Auffenberg 1981), de manera
similar al patrdn que se ha observado en especies de vida corta y madurez temprana. Por lo
tanto, la pnmera hipotesis parece tener mayor soposte y es apoyada también aqui con los datos
de X grandis. En este caso, el tamado del cuerpo no es tan grande (113 mm LHC en promedio,
Ballinger et al. 20002), las tasas de crecimiento son relativamente lentas en todas las etapas del
ciclo de vida, la madurez se alcanza de manera tacdia (28 — 32 meses) y ademas, estas lagartijas
exhiben alta longevidad en comparacién con iguanidos de la misma ralla. Otra lagartija también
de vida larga y madurcez tacdia, Xanfusia vigilis, alcanza la madurez sexual a los 2 y 3 afios
(machos y hembras respectivamente), puede vivir hasta 11.5 afios y presenta bajas tasas de

mcremento corporal (Zweifel y Lowe 1966).

El modelo de crecimiento logistico por longitud asume que las mayores tasas de aumento del
cuerpo deben observarse en las tallas equivalentes al 50% del tamafio asintético (Andrews

1982). En esta poblacion de X. grandis 1as lagartijas con longitudes hocico-cloaca alrededor de
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56 a 63 mm presentacon las mayores tasas de crecimeato (Figura 2.2); estas tallas
corresponden a aproximadamente el 50% de la LHC asintonca estmada (123 mm LHC).
Adicionalmente, este modelo fue precisamente el que proveyd el mejor ajuste a los datos de
crecimiento obtenidos, en comparacion con ¢l modelo de Von Bertalanffy y coo el modelo de
crecimieoto logistico por peso. De este modo, se considerd que el modelo de crecumuento
logistico por longitud es el que mejor representa el patron de crecimiento de la poblacion bajo
estudio, aun a pesar de que se observd una gran vanabiidad en las tasas de crecimiento de
lagarnjas no reproductoras (menores a 100 mm LHC; Figura 2.2). Los nacimientos han sido
observados hacia el final del verano (agosto y septiembre), por lo que es probable que el
potencial de crecimiento corporal de lagartyjas recién nacidas (tallas micsales: 50-56 mm LHC)
se vea limitado por las condiciones desfavorables que expenmentan menos de dos meses
después de haber nacido, al inicio de Ja estacion seca (noviembre). Después de las tallas en las
que se presenta el maximo incremento (56 — 63 mm LHC), las tasas de creamiento comienzan
a dismunuwr 2 medida que la longitud auvmenta Entre los factores que podrian estar
contribuyendo al decremento que se observa en la veloaidad de crecimiento se encuentran una
mayor asignacion de energia a otros procesos como la teproduccién y el almacenamiento de
cuerpos grasos, ast como la vanacidn estacional en los miveles de los recursos disponibles. Al
parecer, Iz proporcion de matena y energia que se destina al incremento de tamafo disminuye
conforme las lagartijas alcanzan tallas mayores. En los adultos, la reduccidn en el crecimiento
corporal puede estar reflejando un compromiso de historias de wida entre el crecimsento y la
reproduccidon  (Shine 1980, Steamns 1989, 1992). La busqueda de oportunidades de
apareamiento, asi como los procesos fisiologicos asociados con la reproduccidn (aumento del
volumen de las génadas, witelogénesis, gestacion, etc.) imponen un costo (decremento) en la

proporcion de recursos que pueden destinarse al crecimiento corporal (Schwarzkopf 1993,
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1994). En repties, esta es la principal razén de la disminucion de las rasas de incremento

corporal en las categorias reproductoras (véase Congdon et al. 1982).

La mayoria de las trayectonas de crecimiento de lagartijas menores a 100 mm LHC,
correspondieron cercanamente con la trayectona general predicha por la curva de crecimiento.
Sin embargo, las lagartijas adultas presentan una alta varianza en la talla especifica para cada
edad, ast como en las rasas de crecimiento (Figura 2.4). Estas diferencias en tamafios y en
velocidad de crecimiento corporal pueden scr €l resultado de las acnvidades reproductivas. El
apareamiento y la gestacidn, por ejemplo, deben reducir considerablemente la proporcidn de
energia que es asignada el aumento de talla. Cuando disminuye la actividad reproducuva, mas
energia puede destnarse al crecimiento y por consiguiente a alcanzar mayores longitudes.
Debido a que en X grandis el numero de crias preseata una relacion positiva con Ja longitud de
las hembras, la véntaja del aumento de talla es un mayor nimero de crias (Ballinger et al.
20002). A causa de que el ciclo reproductor de las hembras de esta especie es bianual (Ballioger
et al. 20002), es posible que se hayan incluido tanto hembras gestantes como hembras no
reproductivas en la estimacidn de la curva de crecimiento, lo que 2 su vez generé una
trayectoria promedio de crecimiento que no puede representar con precision los distintos
patrones de incremento corporal de los individuos adultos dentro de la poblaciba. Asimismo,
Jas difecentes trayectorias de crecimiento pueden también deberse a diferencias genéticas entre
los individuos. Por estas razones se sugiere que la curva de crecimiento puede ser un estimador
robusto de la edad de crias y juveniles, pero la eficiencia de tales esmmados disminuye

considerablemente en lagartijas reproductoras.
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Las especies de lagarujas que exhiben dimorfismo sexual pueden presentar diferencias
significativas entre sexos en las tasas de aumento del cuerpo (Andrews 1982, Shine 1989,
Stamps 1993). En la poblacion estudiada no se encontraron tales diferencias entre machos y
hembras en las rasas de crecimiento y esto es consistente con la falta de dimorfismo sexual en
la Jongitud hocico-cloaca de los individuos de esta especie (Smuth et al. 1997). Smith y
colaboradores (1997) reportaron dimorfismo sexual para X. grandis en las dimensiones de la
cabeza, demostrando que los machos presentan cabezas mas largas y anchas que las hembras,
El tamario relaovo de la cabeza debe divergic una vez que estas Jagartijas alcanzan la madurez
sexual tal como se ba documentado en especies del género Ennreces (Vitt y Cooper 1985, 1986)
o probablemente las diferencias en las dimensiones de la cabeza deben exsstic desde el

nacimiento.

Andrews (1982) menciona que las tasas de crecimiento corporal pueden ser adaptaciones con
base genénca a condiciones especificas de vida Eao este sentdo, Xenosaurus grandis es una
especie cuyos individuos se encuentran la mayor parte del nempo deatro de las gnetas que
habitan, presentan tasas metabolicas bajas, un modo de forrajeo que dista mucho de ser activo
e mtensivo y ademas exhiben una considerablemente baja capacidad de termorregular
(Ballinger et al. 1995, 2000b, 2000c, Lemos-Espinal et al. 2003a). Por estas razones se predijo
que estos organismos tendnan tasas de incremento corporal bajas en comparacién con otras
especies de lagartjas con habitos diferentes, especificamente en comparacidn con especies que
presentan termorregulacién activa. Ramirez-Bautista (1995) reporta tasas de crecumsento
corporal promedio de 0.04 mm por dia en individuos adultos de Anokis nebulosus mienteas que
Van Devender (1982b) documentd tasas de crecimiento promedio de 0.372 mm por dia en la

1guana negra Clenosanra simikis. Estas dos observaciones se refieren a espeaes de lagartijas que
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exhiben termorregulacion activa, que urilizan diversos microhabirats y que presentan distintos
modos de forrajeo que pueden catalogarse como “relativamente activos” en comparacidn con
el forrajeo “sentarse y esperar” caracteristico de Xenosaurus grandis (Huey y Pianka 1981).
Asociado 2 esto encontramos que el creaimiento corporal adulto ea X. grandis es de 0.026
0.007 mm por dia en la primera categoria adulta y de 0.008 * 0.002 mm por dia en los adultos
que se aproximan al ramano asintotico (I'abla 2.1), tasas menores a las reportadas para adultos
reproductores de Anokis nebulosus (1 = 4.638, P < 0.001) y Crenosaura similis (t = 19.222, P <
0.0001). Adicionalmente, Van Devender (1978) estuma tasas iniciales de crecimiento de entre
03 y 04 mm por dia en Bawhiseus basibiscus, lagamja de forrajeo acovo y conducta
termorreguladora, muentras que Stamps y Tanaka (19812) calculan tasas de 0.17 mum por dia en
juvendes de Anols aenews, especie que también exhibe tesmorregulacion activa y cuyo
microhabitat son las ramas de arboles y arbustos. Las tasas de crecimiento que corresponden a
las cdas y juveniles de X. grandis se encuentrap alrededor de los 0.064 £ 0.007 mm por dia y
0.04 £ 0.007 mm por dia respectivamente (Tabla 2.1), significauvamente menoses a aquellas de
B. basiliscns (f = 8.518, P < 0.0001) y A. aeneus (+ = 3.5422, P < 0.001). Por el contrario, las tasas
de crecimiento corporal de X. grandis parecen ser similases a las que se han encontrado en otras
especies de lagartjas que también presentan bajas tasas metabolicas y que son habitantes
estrctos de greras, tales como los miembros de la familia Xantustidae (Mautz 1979) y otras
especies del género Xemosaurus. Por ejemplo, las tasas de crecimicnto de adultos de X
newmanorum vadan entre 0.002 y 0.04 mm por dia (Lemos-Espinal et al. 2003c), muentras que ea
los adultos de X. grandis oscilan entre 0.004 y 0.05 mm por dia; Rojas-Gonzalez (com. pers.) ha
registrado tasas de crecimiento en juveniles de X. plarweps desde 0.008 hasta 0.07 mm por dia,
muentras que en X. grandis las tasas de crecimiento de lagartijas juveniles varian entre 0.006 y

0.12 mm por dia. Aunque estos resultados apoyan la propuesta de Andrews (1982) que sugiere

62



José Jaime Zunuga Vega 11. Crecimienro Corporal Junio 2005

que las rasas de crecimiento se encuentran (ntumamente corrclacionadas con las condiciones
particulares de vida en los reptiles, las similitudes entre especies del género Xenosanrus sugieren
también que las tasas de crecimiento lentas podrian tener un odgea histonico. Mas aun, es
posible que tales bajas tasas de incremento corporal tengan un fuerte componente filogeneético
dentro del clado Anguimorpha, cuyas familias (Xenosauridae includa) se componea
exclusivamente de especies de vida larga y madurez tardia (Pianka y Vitt 2003). Futuras
investigaciones podrian determinar en qué grado las rasas de crecimiento corporal de diversas
especies, pertencecientes a disunios géneros y familias de lagartsjas, se encuentran adaptadas
funcionalmente a determinadas formas de vida, y por otro lado, en qué proporcion estan

restringidas por efectos filogenénicos.

Ciertos factores inrninsecos y extapsecos parecen producir vanacién en el patcda de
crecimsento corporal de Xemosaurus grandis. Entee los factores extdnsecos que provocan
vanabilidad en las tasas de crecimiento corporal de especies de lagartijas se ha documentado
una ifluencia significanva de la cantidad de alimesto disponible, de la precipitacidén pluvial, de
la temperatura y del ambiente social (Dunham 1978, Stamps y Tanaka 1981b, Andrews 1982,
Rocha 1995, Sorci et al 1996, Guffiths 1999). La mayor parte de los trabajos que han
documentado un efecto de tales factores ambientales sobre el patedn de crecmiento corporal
han evaluado la relacion entre cada uno de los factores por separado y las tasas de crecimiento
corporsal observadas. En el caso de X. grundis la regresion multiple sugiere la hipdtesis de que la
interaccion entre el peso de cada animal (como factor intrinseco), las temperaturas promedio,
mixima y minima, y los volumenes total y promedio de insectos (como medidas
independientes de la disponibilidad de alimeato para estas lagartijas) afecta de manera

significaniva el aumento del tamafo corporal Se presenta entonces evidencia de la importancia
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de la temperatura que experimentan los organismos ectotérmicos en la expresidon de los
caracteres de histonas de vida, como el patrén de crecimiento, v de la musma forma se muestra
que el intecvalo de temperaturas ambientales puede restringic 0 promover el incremento de 1a
longitud hocico-cloaca, probablemente mediante su influencia en la tasa metabdlica y en Ja
cficiencra digestiva (Bennert y Dawson 1976, Sinervo y Adolph 1994, Anglletta 2001, Chen et
al. 2003). La canudad de artrépodos presentes en el ambiente (el volumen total de artrépodos)
puede considerarse un estimador robusto de Ja disponibilidad de alimento para los individuos
de la poblacion de wterés, misma que tiene un efecto significatvo sobre las tasas de
creamuento. Del mismo modo, la disponibilidad de alimento por vnidad de nempo (volumen
promedio de artrépodos) parece afectar significativamente el incremento corporal de estas
lagartijas. Por el contrario, la diversidad (riqueza) de amropodos no parecid ejercer una
influencia significativa en el crecimiento corporal; esto Wumo concuerda con las observaciones
hechas por Ballinger et al. (1995) y por Lemos-Espinal et al. (20032) quienes analizan los
habitos alimentadios de tres especies del género incluyendo a X. grandss y las clasifican como
oportunistas que se alimentan de una amphia gama de ordenes de artrdpodos debido a su
estrategia de forrajeo pasivo. Por estas razones es posible afirmar que la dqueza de insectos en
el ambiente es de minima importancia en comparacidn con la abundancia de alimento
potencial en la expresion del crecimiento corporal El efecto de la precipitaciédn pluvial sobre
las tasas de crecimiento es indirecto, a través de su influencia sobre la disponibilidad de

alimento (r= 0.73, R’ = 0.54, P < 0.001).

La influencia conjunta de los factores ambientales examinados sobre el incremento del cuerpo
en estas lagartijas puede mostragse no dnicamente con los resultados de la regresién multiple,

sino también comparando las tasas de crecimiento entre las dos estaciones bien marcadas que
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s¢ presentan en la localidad. En la época lluviosa, en donde las temperaturas son menos
extremas y hay una mayor canndad de arropodos, las rasas de crecimiento son
significativamente mas altas en las coas, en los juvendes y en la prumera categona adula en
comparacion con la época seca, donde se registran las temperaruras mas altas y mas bajas y una
menor cantidad de alimento disponible (Figura 2.1, Tabla 2.2). Adicionalmente, la condicidn
fisica se afecta de manera neganva durante los meses secos, sugiendo que estas lagactijas 0o
pueden mantener un balance positivo de energia durante esta época. Por lo tanto, parece sec
que la variacion en el crecimiento corporal que es ocasionada por una disminucién estacional
de los recursos disponibles, y que ha sido ampliamente documentada en especies de vida corta
y madurez temprana (Ballinger y Congdon 1980, Stamps y Taoaka 1981a, South y Ballinger
1994, Smuth 19962, Ortega-Rubio er al. 1999b) debe ser rambién un fenémeno comun en
especies de vida larga y madurez tardia como lo es X. grandis (véase Lemos-Espinal et al.
2003c). Estos resultados sugieren la existeacia de plasticidad fenotipica en el crecimiento
corporal de la especie, puesto que se observa la capacidad de vanmar la expresién de este
acobuto de histoma de vida de manera correlacsonada con las vaniaciones ambientales. De
acverdo con Viay Lande (1985, 1987) la plasncidad fenotipica se vera favorecida en ambientes
heterogéneos y la amplitud de la norma de reaccién dependeri de la cantidad de vanianza en los
factores ambientales. En este sentido, es probable que debido a que Xenosaurus grandis habita en
un ambsente que presenta vanacion marcada a lo largo del afo, se haya favoreado la presencia
de plasnadad fenodpica ao solamente en el crecimiento corporal de los individuos sino
también en otros caracteres de histonas de vida como e} tamaiio de puests, el tamafio de las

cnas al nacer y la talla a la madurez sexual.
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Un aspecto relevante denvado del presente analisis del erecimiento corporal es la estimacion de
la edad 2 la que maduran los individuos. Las hembras alcanzan la ralla minima para
reproducicse (100 mm LHC, Ballinger et al. 20002) en un periodo de aproximadamente 32
meses (2 ados, 8 meses), mientras que los machos que maduran a una talla menor (95 mm
LYIC, Smuth er al. 20002) comienzan la acavidad reproductora a una edad de 28 meses (2 anos,
4 meses). Estos resultados destacan que en X. grandis la edad a la madurez sexual es tardia en
comparacidn con otras especies de lagarujas. Por ejemplo, Vit y Lacher (1981) reportan una
edad a ]a madurez de oueve meses en la lagartija Poyhrus acutirostris cuya talla promedio de las
hembras adultas es de 125 mm LHC, tamafio ligeramente mayor que la talla promedio de las
hembras reproductivas de X. grandis (113 mm LHC). De manera similar Van Devender (1982a)
reporto una edad a la madurez de 20 meses en Baglisus basilisous, una lagarnja que presenta una
longitud promedio considerablemente mayor en las hembras adultas (160 mm LHC). Ahora
bien, st se compara a X grandis con los grupos de lagartijas que mias se haa estudiado en
América, puede encontrarse que dentro del género Anolis, las edades a la madurez oscdan entre
4y 12 meses (Roughgarden 1995), mientras que en lagartijas del género Scelgporus, la actividad
reproductora comienza entre los 4 y los 25 meses (Dunham et al. 1988, Clobert et al. 1998), de
lo que se destaca también el retraso notable en la edad 2 la primera reproduccioo en X. grandis
(32 meses en las hembras). Las especies del género Xenosanrus parecen compartic la madusez
tardia Por ejemplo, las hembras de X platyeps comienzan la actvidad reproductora
aproximadamente a los 36 meses de edad (Rojas-Gonzalez com. pess.). Por lo tanto, la edad
tardia a la madurez de X. grandis puede tener su origen en el ancestro comun del género, ¢
incluso més alld, en el ancestto que origind al grupo Apguimorpba. Las caracteristicas
ecologicas particulares que experimenta esta especie (e.g., uso estricto de grietas de roca como

microhabitat), las bajas tasas metabdlicas, la vivipacdad y las altas probabilidades de
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sobrevivencia® probablemente han influido de manera determinante para seguir favoreciendo la
madurez tardia (Bennett y Dawson 1976, Tinkle 1969, Tinkle et al. 1970). La evidencia
presentada con X. grundis concuerda también con las ideas de Tinkle (1969) y Tinkle et al.
(1970) que asociaban la madurez tardia con fa vivipandad dentro de una pusma estrategra

reproductiva en especies de Jagarijas.

La diferencia entce machos y hembras en la edad a l2 madurez genera preguntas interesantes:
¢qué ventajas obtienen los machos al madurar antes?, o altemativamente, ¢cuales son las
ventajas que obtenen las hembras al madurar después?, ;qué factores han promovido esta
difetencia? El relativo retraso en la madurez de las hembras podda permitirles alcanzar una
talla mayor y en consecuencia la posibilidad de producir un numero mayor de embnones. Pos
otro lado, una madurez relativamente temprana en los machos podria generarles oportunidades
tempranas de obtener y defender un temtonio asi como de comenzar a competir por
oportunidades de apareamiento. La presencia de conducta agresiva en la especie (Rojas-
Gonzilez 1999) y el hecho de que los machos presentan cabezas mas largas y anchas (Smith et
al. 1997) sugiere que estos ultrnos meeractian entre si y que el dimorfismo sexual en el tamado
de la cabeza puede ser una consecuencia de seleccidon sexual. Son necesanas futusas
investigaciones que exploren las posibles causas de esta diferencia intersexual en la edad a la

madurez de X grandis.

¢ Véase el capitulo 111 donde se presentan estimaciones de las tasas de sobrevivencia en estas lagarnjas.
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Capitulo III

Analisis Demografico

3.1 Introduccidén

Los analisis demogrificos evalian la forma en que las tasas de reproduccion, crecimiento y
sobrevivencia se reparten entre los organismos de difesentes edades o estadios deatro de las
poblaciones naturales y su efecto sobre la dindmica que se produce en estas ulumas y en sus
tasas de incremento (Solbog 1980). Ademas, el andlisis de las caractenisticas demograficas de
las poblaciones permite evaluar aspectos de la bistona de vida de las especies que se asume que
han evolucionado en respuesta al ambiente en el que viven los organismos. De esta forma, las
caractensticas demogrificas de las poblaciones pueden proporcionar evidencia de los procesos

evolutivos, al interpretarse como resultados de la seleccidn gatural.

Los andlisis de dinimica poblacional basados en matrices de proyeccion (Leshie 1945,
Lefkovitch 1965, Caswell 2001) permiten la incorporacién de las tasas de crecimiento
ndividual, asi como las de nacimientos y muertes de organismos clasificados en diferentes
categorias de talla, estadio o edad, y a partir de éstas estimar diversos parametros demograficos
de la poblacion, como la estructura estable por estadios, los valores reproductvos especificos
de cada caregonia y la tasa finita de incremento poblacional (4), misma que ha sido interpretada
como una medida de la adecuacién promedio de los organismos de una poblacién (Steams
1992, Begon et al 1996). Dedvados de estos modelos poblacionales mataciales, se haa
desarrollado recientemente los andlisis de sensibilidad y elasticidad que pesmiten evaluar Ja

contobucién de las tasas virales sobre A, al estimar el efecto que se producna en 4 como
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resultado de cambios en dichas tasas vitales (Caswell 1978, de Kroon et al. 1986, 2000). S1 un
cambio en una tasa vital provoca un cambio importante en la adecuacion promedio de la
poblacién, se esperana una presidn de seleccion ea esa tasa vital proporcional al cambio
previsto en la adecuacion. Debido a esto, tanto las sensibilidades como las elasncidades son
esturaciones, en diferentes escalas, de las presiones de seleccidén que se ejercen eo los atnburos
de histopa de wida de ua organismo (Benton y Grant 1999, van Tienderen 2000).
Adicionalmente, y debido a que la sumatona de las elastucidades es igual a uno (de Kroon et al.
1986, Mesterton-Gibbons 1993), estas permiten cuantificar la contnbucida relativa de los
diferentes procesos demogrificos (crecmientd, reproduccién y sobrevivencia) y de las
diferentes clases de edad, ralla o estadio para la adecuacidn promedio de las poblacioaes. Los
analisis de elasticidad representan también una herramienta unl para la conservacidn, el
aprovechamiento y control de poblaciones naturales, pues pewmiten tdenuficar los estadios del
aclo de vida que preseatan mayor vulnerabilidad y evaluar el resultado potenaal de diferentes
estrategias de manejo (Crouse et al. 1987, Slvertown et al 1996, Caswell 2000, Wisdom et al.

2000, Contreras y Valverde 2002).

Mediante el uso de matnces de transicién también es posible integrar la vanabildad
demogrifica observada entre afios en simulaciones numéricas estocastcas con la finalidad de
predecir las posibles consecuencias 2 largo plazo de tal vanacion (Bierzychudek 1982). La
importancia de estas simulaciones estocisticas radica en su capacidad para evaluar la forma en
que la vanacién temporal en el comportamiento demogrifico puede resultar en fluctuaciones
poblacionales considerables, ademas de en su potencial para estimar la probabilidad de
persistencia de la poblacidn bajo diferentes posibles disturbios (Mandujano et al. 2001,

Valverde et al. 2004).
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A pesac de la alta versanlidad y utilidad de los analisis matacales, se han dingido en mayor
medida a especies de plantas (Franco y Silvertown 1996, 2004, Valverde y Silvertown 1998,
Golubov et al. 1999, Esparza-Olguin et al. 2002) y su uso en vertebrados terrestres es aun
incipiente (Crouse et al. 1987, Saether y Bakke 2000). Para lagartijas, inicamcote Blomberg y
Shine (2001) han uulizado estas herramientas en la caracterizacion demogrifica de una espedie
(Eslamprus tympanum). A pesar de esto, si se cuenta con una gran cantdad de informacidn
demografica sobre poblaciones de lagartijas (Ballinger 1973, 1979, Parker y Pianka 1975, judd
1976, Ferguson et al. 1980, Ballinger y Congdon 1981, Van Devender 1982a, Dunham 1982,
Tinkle y Dunham 1983, 1986, Abts 1987, Jones y Ballinger 1987, Tinkle et al. 1993, Parcker
1994, Blomberg y Shine 2001), en la que se documenta la existencia de una gran vanacidn
deantro de y entre especies en la expresion de Jos atributos relacionados con el crecimiento
corporal, la sobsevivencia y la reproduccién, asi como en la forma en que diversos factores
ambientales, como la precipitacidn, la temperatura, la humedad relatva y la disponibilidad de
aimento pueden ocasionar cambios drisncos en la dinamica de Jas poblaciones. La mayor
parte del trabajo demogrifico realizado con lagartjas se ha centrado en el estudio de especies
de vida corta y madurez temprana pertenecientes al grupo Iguania, particulacmente en especies
de los géneros Scelgporus y Anolis (ver Apéndice A) (Dunham et al. 1988, Clobert et al. 1998).
Las caracteristicas demogrificas de especies de lagartijas de vida larga y madurez tardia que se
wcluyen en el grupo Anguimorpha permanecen hasta la fecha pricticamente desconocidas (sia
embargo véanse los trabajos de Auffeoberg 1981 y Lemos-Espinal et al. 2003c). Por estas
razones, las generalizaciones postuladas respecto de la evolucién de las caractedisticas
demogrificas de lagartjas deben interpretarse con precaucidn, ademas de que deben seguirse

poniendo a prueba con especies de diversos géneros y familias de lagartijas. En México,
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solamente unas pocas especies de lagarmjas pertenecientes al grupo Iguania han sido
caractenzadas demograficamente (Benabib 1991, Ramirez-Bavusta 1995, Ortega-Rubio et al.
1999a, 2000, Gadsden et al. 2001). Sin embargo, recientemente Lemos-Espinal y colaboradores
(2003¢) llevaroa a cabo un andlisis demografico de una poblacidén de Xernosaurns newmanornm en
un bosque tropical de San Luis Potosi, México. Tanto X. sewmanorum como la especie en la que
se centra esta investigacion, X. grandis (al igual que las demds especies del género), son lagartjas
de vida larga y madurez tardia, cuya famiia (Xenosaundae) se encuentra situada deatro del

clado Anguimorpha.

En este estudio se caractenizd demograficamente una poblacidn de Xenosanrus grandis mediante
matrces de transicidn y andlisis de elasncidad, evaluando la vapacion temporal en los
parametros demogrificos e incorporando esta vadacidn en simulaciones estocasticas
(Bierzychudek 1982) para evaluar sus probabilidades de persistencia a largo plazo y su estado
de coaservacion, sobre todo debido a que esta poblacién esta localizada en medio de un
corredor industmal entre dos ciudades (Omzaba y Coérdoba) y al alto grado de detedoro
ambsental de la region que circunda la localidad de Cuautlapan. Ademas, se determind la
contnibucién relativa de los diferentes procesos demograficos para la tasa de crecimiento
poblacional y se analizaron las presiones de seleccidn sobre diversos caracteres de historias de

wida.

Xenosaurus grandis es endémica de una regidn tropical en el centro de México, la cual presenta
cierta estacionalidad en cuanto a la precipitacidn, la temperatuca y la dispoaibiidad de

alimeato’. Es una especie de lagartija vivipara que comparte ciertas caracteristicas con las

) Véase la figura 2.1 en el Capitulo 1.
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demas especies del género: forrajeo pasivo, habitante estncto de grietas d=-roca dentro de Jas
que pasa la mayor parte del tiempo, incapacidad para termorregular activamente y tasas
metabdlicas bajas (Ballinger et al. 1995, 2000b, Lemos-Espinal et al. 1996b, 1997a, 20034,
2003b). Con base en lo antenor, se espcraria encontrar lo siguiente: 1) Las tasas de
sobrevivencia seran altas (predominantemente en los adultos), de acuerdo a lo observado en
otras especies del género (Lemos-Espinal et al. 2003¢, Rojas-Gonzalez com. pers., Zamora-
Abrego com. pers.). 2) La sobrevivencia sera mayor en la época en la que se puede sugenr una
menor actividad en estas lagarujas, es decir, duraate los meses secos. 3) Debido al alto grado de
deterioro ambiental en la region que circunda al poblado de Cuautlapan, lugar en el que se
localiza la zona de estudio, la tasa de crecimiento poblacional proyectara una disminucion de la

poblacion.

3.2. Métodos

Desde mayo del ano 2000 y hasta octubre de 2004, la poblacién de X grandis bajo estudio se
visit6 mensualmente. La informacidon demogrifica fue obtenida mediante el marcaje y la
recaptura de organismos. Cada individuo fue marcado con un numero individual mediante
ectomizacion de falanges con el que fue identficado en recapturas postenores. De cada
lagartija caprurada se obtuvieron los siguientes datos: 1) longitud bocico-cloaca en milimetros
(LHC), unlizando vna regla de plastico transparente; 2) masa cogporal en gramos, ¢on
pesolas® de 10, 30 6 60 gramos, dependiendo de la talla del animal; y 3) sexo, determinado por
medio de eversién de hemipenes. Cada mes se contd, asimismo, coa los datos climatolégicos

referentes a precipitacidn pluvial, teraperaturas miximas, minimas y promedio de la zona de
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estudio a partir de la estacion meteorologica “El Naranjal”, perteneciente a la Comisioa

Federal de Electncidad, ubicada 7 km al sureste de la paccela de trabajo.

3.2.1. Estmaciones de Sobrevivencia

Para estimar las tasas de sobrevivencia se empled e} método propuesto por Ballinger (1973),
que consiste en tomar en cuenta unicamente a aquellos animales considerados como residentes
(con dos recapturas como minimo), evitando asi considerar en las estimaciones de morralidad a
individuos migratonos. La sobrevivencia de las lagartjas residentes se calculé como la
proporcién de los individuos que fueron registrados al inicio de determinado penodo de
tiempo (afio o estacibn) que volvieron a ser obsecvados al final de ese mismo penodo. A partir
de estos datos, se modeld la dinamica poblacional para cuatro transiciones anuales: 2000-2001,

2001-2002, 2002-2003 y 2003-2004.

Las tasas de sobrevivencia se estimaron para cada transtcidn anual y también por separado para
la estacién himeda y la estacidn seca de cada afo; se compararon entre estaciones utilizando
uoa prueba de suma de rangos de Mana-Whitney (U). Asimismo, las sobrevivencias se
estimaron para cada categoria de tamafo (véase la siguiente seccion). Se construyd una curva
de sobrevivencia (/) simplemente proyectando la disminucién de una cohorte a lo largo del
ciclo de vida de acuerdo con las tasas de sobrevivencia de cada clase de talla. Dicha curva se

elabord promediando las estimaciones de sobrevivencia de las cuatro transiciones anuales

estudiadas.
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3.2.2. Anilisis Mancial

Para llevar a cabo el andlisis demogrifico basado en matrices de transicién, la poblacion fue
cstucturada en cuatro clases de talla En primec lugar las emas, que incluyen a todos los
individuos desde su nacimiento hasta 71 mm LLHC, longitud a la que de acuerdo a la curva de
crecimiento se alcanza el primer afio de edad. En segundo lugar, los juveniles que se encuentran
entre >71 mm LHC y hagta <95.00 mm LHC en machos y hasta <100 mm LHC en hembras,
tallas que han sido reportadas como minimas a la madurez por Smith et al. (2000a) y por
Ballinger et al. (20002), respectivamente. La paimera clase reproductora (adultos I) incluye 1odas
aquellas lagarujas entre 95 y 100 mm LHC (machos y hembras respectivamente) basta 112 mm
LHC, que es la talla a la que se comienzan a registrar tasas de crecimiento iguales a cero
mm/dia. Aquellos animales mayores 2 112 mm LHC se consideraron como adrdtos 11, o adultos

asintolicos.

Se elaboraron cuatro matrices de fraosicion, una para cada pedodo agual de observacidn
(2000-2001, 2001-2002, 2002-2003 y 2003-2004). Las matnces resumen en sus entradas los
procesos fundamentales de crecimiento, sobrevivencia y reproduccidn de cada una de las
cuatro categorias de tamado (Caswell 2001). Cada entrada, g, representa la probabilidad de
transicién o la contabucién promedio que realizan los individuos de la categoria / 2 la categoria
i. Las entradas referentes a la permanencia de los individuos en su misma categorna, o a su
crecimiento a categorias supenores, se obruvieron de acuerdo a los datos de marcaje y
recaptura. La fecundidad correspondiente a la primera categoria reproductora (adultos I) fue
calculada multiplicando el tamado de camada obtenido mediante el seguimiento de las hembras

gestantes que se maatuvieron en cautiverio hasta el nacimiento de las cdas (4.5 coas por
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hembra, N = 7) por 0.5, debido a que esta Ultima es la proporcion de hembras reproductoras
cada afio (Ballinger et al. 2000a). Este ultimo valor se mulaplico a su vez por la sobrevivencia
de la clase, puesto que la mayor parte del muestreo se llevd a cabo antes de los nacimientos
(entre Mayo y Juhio), por lo que fue necesano considerar la posibilidad que tenen las hembras
de sobrevivir a lo targo del afio para poder llegar a producic crias’. Para la entrada de
fecundidad correspondiente 2 la segunda categoria reproductora (adultos IT) se utilizd el
tamafio de camada reportado por Ballinger y colaboradores (20002): 5.1 cras por hembra,
multiplicado por 1a proporcién de hembras reproductoras cada afio (0.5) y por la sobgevivencia
de esta clase adulta. La asignacion de un mayor tamafo de camada (5.1) a la categoria de mayor
talla (adultos II) se baso en la relacion positiva entre tamafio y fecundidad que se ha reportado

para X. grandis (Ballinger et al. 20003).

El valor propio dominante (eigenvalor) de cada una de las matnices representa la tasa de finita de
incremento poblaconal (1), mientras que los vectores propios (efgenvectores) derecho (») e
1zquerdo (¥) corresponden a la estructura estable de edades de la poblacidn y al vector de los

valores reproductivos especificos de cada categora de talla, respectivamente (Caswell 2001).

Se construyeron matrces de seosibilidad y elasticidad para cada una de las matrces de
transicidn construidas (Caswell 1978, 2001, de Kroon et al. 1986, 2000). La matriz de
sensibilidades (s) evalia el cambio absoluto en 1 que es ocasionado por ua cambio absoluto en
cada una de las entradas de Ja matnz. Cada entrada de la matriz de sensibilidades se calcula

COmo:

=04/ 0ay=yxw /[ <w, >

? Esta estimacion de las entradas de fecundidad (F)) corresponden 2 un censo de tipo post reproductivo (post
breeding) de acuerdo con Caswell (2001).
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donde »; corresponde 2l f-ésimo elemento del vector propio izquierdo (#), mientras que
representa el fésimo elemento del vector propio derecho (#); el denominador de a expresion
es el producto de los vectores propios derecho ¢ izquierdo (<w , 1>). Una vez obtenidas las
scnsibiidades, es posible estmar las elasticidades (g), que miden el impacto relativo en Ja tasa
finita de incremento poblacional que es ocasionado por un cambio reladvo en cada una de las
entradas de la matnz. Se calculan mediante:
(’,/= .\',J X (ay/A)

Las easncidades no son mis que sensibilidades estandanzadas y como tales son utles para
hacer comparaciones de la importancia relativa de cada entrada de la matnz, ademds de que
permuten comparar entre poblaciones o especies (de Kroon et al 1986, 2000). Todas las
clasticsdades de una matnz suman uno (Mesterton-Gibbons 1993), propiedad que concede la
posibilidad de observar la contabucion relativa de los diferentes procesos demogrificos (e.g.,
crecimiento, sobrevivencia y reproduccidn) o de cada categora de edad para €l crecimiento
poblacional, simplemeante sumando las elasticidades correspondientes a cada proceso o

categoria (Suvertown et al. 1993).

Silvertown y colaboradores (1993) propusieron una grifica toangular ¢o la que cada eje
corresponde a uno de los tres procesos demogrificos (crecimiento, reproduccién y
sobrevivencia), de modo ral que es posible ordenar a las poblaciones dentro de este espacio
wiangular de acuerdo con la contribucidn relativa de cada proceso demogrifico (Figura 3.1). A
esta herramienta grifica se le denomina rridngulo demogrdfico. Se construyeron matrices de
elasticidad para cada transicidn anua) (2000-2001, 2002-2002, 2002-2003 y 2003-2004) y se

Llevd a cabo la ordenacién respectiva de cada una de estas matrices en el tridngulo demografico
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para comparar entre 2fios el patrdén de importancia relanva de los tres procesos (crecimiento,

sobrevivenaa y reproduccion).

CRECIMIENTO
'u-
VIDNZN YIWHH d

\
<

FECUNDlDA_D

Figura 3.1. Trdngulo demogrifico. Los ejes representan la
elasacidad de cada proceso demogrifico.

Los intervalos de confianza paca las tasas de crecumsento poblacional de cada ado (£) se

calcularon de manera analinca, segun lo recomendado por Caswell (2001):

V(A=Y (s,) xV(a,)
1

donde, V(1) y V(a) representan las vananzas de la tasa finita de crecimiento poblacional y la
vananza de cada entrada de la matnz, respectivamente. Para el caso de probabilidades de
transicidn (crecimiento y sobrevivenaa), V(ay) .se calculd utlizando la férmula:

Via) =a,((1-a)/n)
donde 7 es el nimero de animales residentes con el que se estimb la probabilidad
correspondsente. La vananza de las entradas de fecundidad correspondid a la vanabilidad

natural observada en la estimacién del tamafio de puesta. La desviacidn estindac de A (0) se
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calculo como la raiz cuadrada de 17(}) y los intervalos de confianza de 4 se estimaron como A+

20.

3.2.3. Simulaciones Estocasticas

Se 1ncorpord a vanacion demogréfica observada entre afios en simulaciones estocsticas que
pemmitieron proyectar las consecuencias a lacgo plazo de la conducta demogrifica de X. grandis.
Para esto, se utilizaron las cuatro matrices de transicidn anuales obtenidas en este estudio, las
cuales representan respuestas cuantitativas de [a poblacién a las condiciones ambientales de
cada ano. Se uuliz6 el método onginalmente propuesto por Bierzychudek (1982) que incorpora
estocasticidad en el comportamiento demogrifico de la poblacidn al integrar todas las matrices
constrwdas en una proyecaién del tamaio poblacional a través del tempo. En cada iteracion
(.e., mulnplicacién de la matriz por el vector que representa la estructura de la poblacion) se
utdiza una matnz elegida de acuerdo a un proceso aleatorio, de entre )as cuatro matnces

disponibles.

Se llevaron a cabo diferentes simulaciones estocasticas que representaron diversos escenanos
ecologicos, segun la probabilidad asignada para la aparicion de cada una de las cuatro matrices
de transicidn anval en las steraciones matriciales, que se proyectaron a 1000 afios. En 1a pamera
simulacién, a todas las matrices se les asignd la misma probabihdad de aparecer (0.25). Las
tasas de crecimiento poblacional obtenidas en cada una de las transiciones anuales estudiadas
presentaron una relacidén marginalmeote significativa tanto con la temperatura promedio del
afo (r = -0.942, P = 0.058) como con la temperatura promedio de los meses bumedos (r = -

0.946, P = 0.054), de tal manera que el aumento en la temperatura deotro del afio parece tenet

78



José Jaime Ziviiga Vega [, Anilisss Demogrifico Junio 2005

un impacto negativo en la adecuacién promedio de estas lagarujas. De acuerdo con esto, en la
segunda simulacion se asignaron las probabilidades de aparicién a cada matnz de acuerdo a las
frecuencias relativas de afios con temperaturas medias simares a las observadas (N = 34 ados,
de 1970 a 2003; Tabla 3.1). A la matriz que generd una A por debajo de la unidad (2003-2004)
se le asignd una probabihidad de 0.1176, mientras que a las tres matrices cestantes se les
asignaron similarmente probabilidades equvalentes a la frecuencia relanva de ados con
temperaturas medias semejantes a las registradas en los anos comespondientes (matnz 2000-
2001: 0.3088, matryz 2001-2002: 0.3088, matnz 2002-2003: 0.2647; Tabla 3.1). Por ultimo, se
realizaron sumulaciones en las que se aumentd paulauaameate la probabilidad de apancién de
anos relanvamente calientes (.., aumento de la probabilidad asignada a la matriz 2003-2004,
que presenta una A baja), hasta venficar con qué frecuenaz de este upo de anios desfavorables
se registragia un nesgo significatvo de desapancidn de fa poblacidén. Cada simulacida a 1000
anos se repitid 30 veces y se reportan los resultados promedio de esas 30 repenciones. Para
cada repeticion, la A se calculd como la pendiente de la relacion entre el logantmo natural del
tamafio poblaciopal proyectado y el uempo (afios) (Bierzychudek 1982). E! aimero de veces
que 4 resultd por debajo de fa unidad en esas 30 repeticiones se utilizé para calcular las
probabdidades de extincibén (Mandujano et al 2001, Mondragon et al. 2004, Valverde et al

2004).
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Tabla 3.1. Temperaturas promedio registradas durante la época himeda de cuarro penodos anuales. Los
datos proviencen de la estacidn climarolégica “El Naranjal”. Se muestran ambién las frecuencias relativas
de afios en los que se observaron temperaturas semejantes. N = 34 afios, de 1970 2 2003.

Transicion anual

Temperatura promedio en la
¢poca humeda (°C)

Frecuencia relatva de aros
con la temperatura

correspondiente
2000-2001 23.47 0.3088
2001-2002 23.63 0.3088
2002-2003 24.08 0.2647
2003-2004 24.38 0.1176

3.3, Resultados

3.3.1. Proporcién de Sexos, Densidad y Sobrevivencia

Desde mayo del ado 2000 y hasta octubre de 2004 se marcacon un total de 521 lagartyas, de las

cuiles 259 fueron registradas como hembras y 262 como machos. Esta proporcidn no es

significativamente diferente de 1:1 (¥’ = 0.5543, P = 0.45). La densidad promedio a lo largo de

todo el penodo de estudio, estimada mediaate el conteo de lagartijas residentes, fue de 31

individuos por hectirea. La sobrevivencia de todas las categorias de edad en conjuato, de ua

ado al siguience, vand de 0.5 2 0.86 (Tabla 3.2). No se encontraron diferencias sigaificativas

entre estaciones en la tasa de sobrevivencia (sobrevivencia promedio en la época seca = 0.705,

sobrevivenaia promedio en la época himeda = 0.695, U de Mano-Whimey = 11.0, P = 0.857),

aunque existe una tendencia hacia una mayor sobrevivencia durante la época seca (Tabla 3.3).
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Tabla 3.2 Numero de lagarnjas residentes de Xemosaiaws grandss observadas en cada
mansicion anual y tsas de sobrevivenda respectivas; estas Glomas fueron calculadas
considerando en conjunto animales de tedas las clases de edad o tamafio de acuerdo al
mctodo propuesto por Buallinger (1973).

Transicion anual Residentes Tasa de sobrevivencia
2000-2001 64 0.859
2001-2002 165 0.800
2002-2003 215 0.656
2003-2004 184 0.505

Tabla 3.3. Tasas de sobrevivencia por esuciones de las lagartijas de Xenosanrus
grandis. Esras tasas fueron calculadas considerando en conjunto animales de rodas
las clases de edad o tamano de acuerdo al método propuesto por Ballinger (1973).

Fstacion Tasa de sobrevivencia
Seca 2000-2001 0.859
Himeda 2001 0.743
Seca 2001-2002 0.800
Humeda 2002 0.742
Seca 2002-2003 0.656
Himeda 2003 0.600
Seca 2003-2004 0.505

Se construy6 una curva de sobrevivencia promediando las estimaciones de sobrevivencia por
categoria de talla de las cuatro traasiciones anuales estudiadas. Esta curva de sobrevivencia fue
de upo I (Begon y Mortmer 1986), en la cual la mortalidad es aproximadamente constante a

lo largo de todo el ciclo de vida (Figura 3.2).
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Figura 3.2, Curva de sobrevivencia estmada para la poblacién bajo
estudio de Xemosaurys grandis. b = proporcidn de una cohorte que
sobrevive al inico de cada categoria de tamario. A se mulaplico
por 1000 para que ¢l logariomo natural de & resultara posivvo.

3.3.2. Anailisis Matricial

Se construyeron cuatro matnces de transicdn anual (2000-2001, 2001-2002, 2002-2003 y 2003-
2004) mediante las cuiles se models el comportamiento demogrifico de la poblacién bajo
estudio de X. grandss. Las tasas de sobrevivencia por categonia fueron un elemento fundamental

en la construcadn de estas matdces (Tabla 3.4).

Tabla 3.4, Tasas de sobrevivencia calculadas con organismos residentes de
diferentes categorias de tamano en cada transicién anual.

2000-2001  2001-2002 2002-2003  2003-2004
Crias 0.700 0.800 0.808 0.345
Juveniles 0.937 0.829 0.733 0.813
Adultos 1 0.947 0.780 0.553 0.510
Adultos 11 0.789 0.796 0.604 0.432

82



José Jaime Zoniga Vega [T1. Andlisss Demogritico Junio 2005

Segun los resuleados del andlisis de las matnices, los tres primeros anos dieron lugar a una tasa
de crecumiento poblacional proyectada por encima de 1.0 (Ayq, = 1.294, A0 = 1323 y Ay
= 1.127; Tabla 3.5); en contraste, la matnz del periodo 2003-2004 proyectd una dismsnucion de
la poblacién aproximadamente de) 15% (g0 = 0.851). A pesar de que en los tres primeros
anos se proyecta crecimiento de la poblacidn, tnicamente la A de la matniz 2001-2002 (Ay 4 =
1.323) fue significanvamente mayor que Ja unidad (Figura 3.3). A su vez, la tasa de iacremento
correspondiente a la transicidn 2003-2004 (Ay, 4, = 0.851) no difiere significauvamente de la
unudad (Figura 3.3). De acuerdo a los ntervalos de confianza de las tasas de crecimiento, puede
observarse que aquellas de los dos pameros a10s (dy o, YAg0p) difiieron significativamente de

la del Wlumo afo (Ay,), pues el valor de las dos primeras 0o cae dentro del mtervalo de

confianza de la Gluma (Figura 3.3).
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Tabta 3.53. Matrices de proyeccién poblacional para los penodos 2000-2001, 2001-2002. 2002-2003
y 2003-2004. Por encima de cada mamiz se mucstra el correspondiente valor de A (% intervalos de
confianza al 95%). gx = mortalidad especitica de cada categoria de wlli, 2x = nimero de individuos
por categoria de tamaito con Jos cuales Fucron culculados las probabilidades de wansicion, » =
esouctura estable de categorias provecrada, » = wvalores reproductvos especificos para cada
categoria de amaio.

Coas  Juvenides Adultos I Adultos I1 w »
2000-2001 A =1.294 +0.361
Crias 0.4 0 21316 20132 10 0.575 1
Juveniles 0.3 0.3125 0 0 16 0.178 298
Adultos 1 0 0.625 0.2105 0 19 0.101 4.68
Adultos 11 0 0 0.7368 0.7895 19 0148 3.9
g, 0.3 0.0625  0.0527 0.2105
2001-2002 A=1.3234+0.278
Crias 0.0571 0 1.7561 2.0306 35  0.408 1
Juveniles  0.7429  0.3714 0 0 35 0319 1.7
Adultos 0 0.4571 0.2439 0 41 0135  3.55
Adultos 11 0 0 0.5366 0.7963 54 0.138  3.86
g, 0.2 0.1715 02195  0.2037
2002-2003 A=1.127 20311
Crias 0.2308 0 1.2434 1.5412 26  0.454 1
Juveniles  0.5769  0.0833 0 0 60  0.251 1.55
Adultos ] 0 0.65 0.1316 0 38 0.164 2.5
Adultos 11 0 0 0.4211 0.6044 91 0132 295
4. 0.1923  0.2667 04473 0.3956
2003-2004 A =0851 +0.297
Crias 0.069 0 1.148 11027 29 0.474 1
Juveniles 02759  0.1875 0 0 32 0197  2.83
Adulros 1 0 0.625 0.1837 0 49 0185 3.0
Adultos 11 0 0 0.3265 0.4324 74 0.144 263
4. 0.6551  0.1875  (0.4898  0.5676
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Figura 3.3. Tasas de crecimiento poblacional (4) proyectadas por cada una de las
matrices anuales con sus respecnvos intervalos de confianza (95%).

El vector propto derecho (#) de cada una de las matnices de transiadn (columna w en la tabla
3.5) representa la estructura estable de categornias que se esperana que alcanzara la poblacién al
cabo de un sempo de mantener el mismo comportamiento demogrifico. Se compararon las
estrucruras proyectadas con las que fueron observadas cada ano y en ningin caso la estructura

observada fue similar a la proyectada por las matgces (2000-2001: »* = 77.64, P < 0.0001;
2001-2002: ¥ = 75.71, P < 0.0001; 2002-2003: 7* = 200.83, P < 0.0001; 2003-2004: 2 = 131.1,
P < 0.0001). La distnbucién de los valores reproductivos para cada una de las clases de talla

mostré un patrdn geaeral: los mayores valotes reproductivos se observaron en las categodas
adultas (Figura 3.4), con excepcidon del dlumo periodo de estudio (2003-2004) en el que la

categoria juvenil presentd ua valos reproductivo mas alto (2.83) que el de los adultos 1 (2.63).
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Figura 3.4. Valores reproductivos especificos por clase de tamafio obtenidos 2
paror de las cuatro matrices anuales de la poblacién de Xeiosanrus grandis.

Con respecto a los resultados del andlisis de sensibiidad y de elasticidad, de manera general se
observa que la tasa de creamiento poblacional resulté ser mas sensible a cambios en el
crecimyento de crias y juveades (entradas ¢, y &,) y en la permanencia de los adultos (entrada
¢,) (Tabla 3.6). Son notonos también los valores bajos de elasticidad para las entradas que
corresponden a la permanencia de los individuos en las categonias no reproductoras (entradas

&, Y &) y de los adultos I (g,) (Tabla 3.6).
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Tabla 3.6. Marices de sensibilidades y clasticidades correspondientes a cada una de las cuatro matnices
anuales de la poblacion de X. grandis. Se destacan en icalicas las elasticidades mas altas.

Sensibiidades (v) Elasucidades (¢,
Crias  Juveniles  Adultos [ Adultos [1 | Crias  Juveniles Adultos]  Adultos 11
2000-2001
Crias 0.27 0.08 0.05 0.07 0.08 0 0.08 0.11
Juveniles  0.79 0.24 0.14 0.20 0.18  0.06 0 0
Adultos I 1.24 0.38 0.22 0.32 0 0.18 0.04 0
Aduleos 11 1.06 0.32 0.19 027 0 0 0.11 017
2001-2002
Crias 0.21 0.16 0.07 0.07 0.01 0 0.09 0.11
Juveniles 0.35 0.28 0.12 0.12 0.20 0.08 0 0
AdultosT (.74 0.58 0.24 0.25 0 0.20 0.05 0
Adulros 11 (0,80 0.63 0.27 0.27 0 0 0.11 0.16
2002-2003
Crias 0.28 0.15 0.10 0.08 0.06 0 0.11 0.11
Juvendes (.43 0.24 0.16 0.12 0.22 0.02 0 0
Adultos1 (.69 0.38 0.25 0.20 0 0.22 0.03 0
Adultos [1 (.82 0.45 0.29 0.24 0 0 0.11 0.13
2003-2004
Crias 0.24 0.10 0.09 0.07 0.02 0 0.13 0.09
Juveniles 0.68 0.28 0.27 0.21 0.22 0.06 0 0
Adultes 1 0,72 0.30 0.28 0.22 0 0.22 0.06 0
Adultos 1T (.63 0.26 0.25 0.19 0 0 0.09 0.10
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Sigwendo un procedimiento simular al empleado por Silvertown y colaboradores (1993), se
sumaron las entradas de las matrices de elastcidad correspondientes a los mismos procesos
demograficos: crectmento (subdiagonales), permanencia (diagonal principal) v fecundidad
(primer renglon), para evaluar la contribucion relauva de cada uno de estos procesos a la tasa
dc crecimiento poblacional. En todos los afios el crecimiento tuvo la mayor elasucidad,
mienteas que l2 fecundidad v la permanencia tuvieron clasucidades menores v similaces, a
excepcion de la matrz correspondiente a la transicion 2000-2001, en la que la permanencia
tuvo una contribucién relanvamente mayor (0.34) que Ja fecundidad (0.18) (Tabla 3.7). En
ningln caso se observé que una sola categona de wmano tuviera una importancia
notablemente mayor en comparacidn con las restantes; ¢l valor de elasbcidad de todas las
categorias osci6 siempre entee 0.19 y 0.28 (Tabla 3.7). Al ordenar las cuatro matrices anuales
en el mangulo demogrifico con base en sus respectivos valores de elasticidad por proceso
demogrifico (Figura 3.5), se observé una contrbucion ligeramente mayor de la fecundidad en
las matrices con mayores tasas de crecimiento poblacional (2000-2001 y 2001-2002), pero de
manera general la poblacidn bajo estudio de Xenosaurus grandis se situ en la porcion central del
trangulo demogrifico debido a que ta mayor elasticidad correspondid siempse al crecimiento,
aldn en el periodo en el que se obtuvo una tasa finita de crecimiento poblacional por debajo de

la unidad (2003-2004) (Tabla 3.7; Figura 3.5).
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Tabla 3.7. Elasticidades por proceso demogrifico y por clase de talla correspondientes a cada una de las
cuatro matrices anuales de la poblacién de Xenosanrus grandis.

/
-

2000-2001 20071-2002 2002-2003 2003-2004
Elasucidad por
proceso
demografico
Fecundidad 0.19 0.20 0.22 0.22
Crecimiento 0.47 0.51 0.55 0.54
Permanencia 0.34 0.29 0.23 0.24
Sumatoria 1.0 1.0 1.0 1.0
Elasacidad por
clase de talla
Coas 0.27 0.21 0.28 0.25
Juveniles 0.24 0.28 0.24 0.28
Adultos 1 0.22 0.24 0.25 028
Adultos 11 0.27 0.27 0.23 0.19
Sumatona 1.0 1.0 1.0 1.0
, L0
o \ 5
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Figura 3.5. Ordenacion de las cuaro matrices anuales en el mingulo
demogrifico de acuerdo 2 los valores de elasticidad del crecimiento, la
permanenaa y la fecundidad.
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3.3.3. Simulaciones Estocisticas

Lo las simulaciones estocasncas se integraron las cuatro matrices de transicidn obtenmdas en
esta invesugacién para proyectar las consecuencias a largo plazo de la vanacidon demogrifica
observada. La pamera simulacién, asumiendo que todas las matrices tendrian la misma
probabilidad de representar el comportamiento demogrifico de 1a poblacion (i.c., 0.25), arro)d
una tasa de crecsmiento poblacional que indica un considerable potencial de incremento (4 =
1.154; Tabla 3.8, Figura 3.6). Simiarmente, la segunda simulacion, en la que se tomaron en
cuenta las frecuenaias relatvas de afios con determinadas temperaturas (2000-2001 = 0.3088,
2001-2002 = 0.3088, 2002-2003 = 0.2647, 2003-2004 = 0.1176; ver Tabla 3.1), también dio
lugar a una tasa de incremento promedio por arnba de la unidad (A = 1.22; Tabla 3.8, Figura
3.6). Postenormente se sunularon incrementos en la frecuencia relativa de afios desfavorables,
representados por la mataz 2003-2004 (Ano = 0.851). En los casos en que la frecuencia
relanva de dichos afos se aumentd 2 0.4 y 0.5 no se registraron tasas de incremento
poblacional menores a uno. No fue sino hasta que se simulé un 60% de afios desfavorables
cuando se observd una frecuencia considerable (0.3) de tasas de crecumiento poblacional

menores a 12 unidad (Tabla 3.8, Figura 3.6).
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Tabla 3.8. Resultados de las simulaciones estocasncas. Se muestran las probabilidades asignadas a cada mamz
en cada escenanio simulado, las tsas de crecimiento poblacional resulmntes y la probabilidad de exuncidn
calculadz en cada simulacion.

Simulagié A Probabuidad de
Hmuiacion promedio exuncidn
1. Todas las matrices con una probabilidad = 0.25 1.154 0.0
2. Matrices 00-01 y 01-02 = (0.3088
Mamz 02-03 = 0.2647
Matriz 03-04 = 0.1167 122 00
3. Matrices 00-01, 01-02 y 02-03 = 0.2

Matmiz 03-04 = 0.4 1.086 0.0

4. Mamces 00-01, 01-02 y 02-03 = 0.1666
Mataz 03-04 = 0.5 1.045 0.0

5. Matnces 00-01, 01-02 y 02-03 = 0.1333
Matnz 03-04 = 0.6 1.003 03
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Figura 3.6. Distribuciones de probabilidad de las tasas de crecimiento obtenidas en cada simulacion (columna
izquierda) y ejemplos de proyecciones del tamafio poblacional 2 30 generaciones para cada escenario simulado
(columna derecha). a y 4) Todas las matrices con igual probabilidad; ¢y 4) mamices 00-01 y 01-02 = 0.3088, matriz
02-03 = 0.2647; matriz 03-04 = 0.1176; ¢ y Jj 40% de afios desfavorables; g y £) 50% de afos desfavorables; 1 y ))
60% de afios desfavorables. La barra de color blanco en 1) representa la frecuencia relativa de tasas de crecimiento
por debajo de la unidad.
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34. Discusién

Numerosos factores afectan las caracterisucas demogrificas de las poblaciones de vertebrados
terrestres, entre los que se cuentan la estructura del habitat (Planka 1970a), el tipo de
microhabitat (Bullock y Evans 1990), la disponibilidad de recursos (Dunham 1981, Andrews y
Wnght 1994), la canndad de sitos de refugio (Stewart y Pough 1983), las vamaciones
ambientales (Dunham 1981, 1982) y la estructura social (Bustard 1970, Gier 1997, Stamps et al.
1997) por mencionar solo algunos. En lagarnjas, las densidades poblacionales vanan de manera
notable, con algunas especies por debajo de 0.1 individuos por hectirea y otras por encima de
100,000 animales por hectirea (Rodda et al. 2001). La densidad poblacional se ve influda
considerablemente por los costos y beneficios de Ja dispersion (Clobert et al. 1994). Clobert y
colaboradores (1994) sugicren que la dispersién debe favorecerse cuando existe competencia
intraespecifica, cuando existe riesgo de cudogamua y en ambientes con 1nestabilidad ambiental
en los que hay disponsbilidad suficiente de microhdbitats nuevos para colonizar. Por el
contrano, en ambientes con estabiidad ambjental y escasos microhabitats adecuados, la
filopatda (i.e., tendencia a permanecer en su drea nativa) debe ser ventajosa. Las especies del
genero Xenosawrus estan restrngidas a las gnetas que se forman entre las rocas, las cuales
aparentemente les proveen de alta estabilidad ambiental, y estas grietas adecuadas podran ser
un recurso limitado. E) minimo poscentaje de gretas que fueron observadas con mis de un
individuo de X. grandis (solo en la época de apareamientos se observaron parejas hembra-
macho comparuendo la misma greta) y 1a gran cantidad de gnetas que ounca se observaron

ocupadas por alguna de estas lagartijas, sugieren que existe una alta competencia iotraespecifica
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por gretas adecuadas. De ser asi, la disponibilidad de microhabitats puede ser uno de los

factores limitantes més importantes de la densidad poblacional en esta especie.

La densidad poblacional promedio de Xewosaurus grandis (31 organismos residentes por
hectarea) es notablemente menor a la ceportada para otras especies de lagartijas como Seelgporus
grammius (210 lagarujas/ha alrededor del mes de julio; Ortega-Rubio et al. 1999a), Seelgporus
scalans (85 lagarujas adultas en el mes de mayo; Ortega-Rubio et al. 2000), Scefgporus gractosus
(221 animales/ba; Tinkle et al. 1993), Urvsaurus ornatus (263 lagartijas/ba durante los meses de
verano; Tiokle y Dunham 1983) y Lawria tivipara (200 2 300 animales/ha; Sorci et al. 1996).
Posiblemente esta diferencia relativa a las otras especies de lagartijas citadas se deba al sistema
social: X. grandis tiene habitos solitanos, mientras que todas Jas otras especies son greganas; la
mayor parte del afio se observa a individuos de X. grandis ocupando una grieta de forma
wdividual y solamente entre octubre y noviembre se observan parejas macho-hembra en una
misma grieta. Por esta razén se ha sugerido que la época de apareamiento es a finales del
otono. Asocrado a estas observaciones debe destacarse la conducta agresiva de las lagartijas de
esta especie (Ballinger et al. 1995): cuando se colocan en el laboratono a dos individuos de X
Lundss, estos tienden a agredirse entre si (Rojas-Gonzilez 1999). Es posible que exista cierto
grado de temtonalidad en estas lagartijas, que pudo haber generado la coaducta agresiva y la
distribucion espacial segregada de individuos con su consecuente baja densidad. La presencia
de dimorfismo sexual en esta especie, en la que los machos nenen la cabeza de mayores
dimensiones en comparacion con las hembras (Smith et al. 1997), juato con las demis
caracteristicas mencionadas, sugiere una asociaciéon eatre territorialidad, conducta agresiva y

seleccidn sexual en esta especie.
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La sobrevivencia promedio que se observé en estas lagartjas (0.705) es relativamente alta si se
compara con la de otras especics. Por ejemplo, Van Devender (1982a) reporta una tasa de
sobrevivencia de 0.4 en Basilisous basiliscns, lagartija de tamafio mayor (160 mm LHC) en
comparacion con X grandis (113 mm LHC). Alcala y Howard (1967) documentan que en
Emoia atracostata (talla adulta: 90 mm LHC) la proporcion de sobrevivientes cada ano es de 0.3.
Crotaphytus collaris, lagastija de 96 mm LHC de talla adula promedio, expenmenta uqa
sobrevivenca anual de 0.48 (Tumer 1977). Las tasas de sobrevivenca de lagartyjas mas
pequefias son usualmeate mucho menores. Por ejemplo, la sobrevivencia anual de especies del
género Anelis oscila entre 0.01 y 0.37 (Ramirez-Bautista 1995, Roughgarden 1995, Clobert et al.
1998), mientras que en especies del géneco Selpporus se han registrado tasas de sobrewivencia
que van desde 0.01 hasta 0.5 (Tinkle et al. 1970, Tinkle y Ballioger 1972, Tinkle y Dunham
1986, Dunham et al. 1988, Clobest et al. 1998). Estas diferencias pueden ser atnbuidas, al
menos parcialmente, a efectos filogenéticos; las especies del grupo Asguimorpha son por lo
general de vida larga y madurez tardia, mientras que la mayoga de los iguanidos y los scincidos
pequefios son de vida corta y madurez temprana (Dunham y Miles 1985, Dunham et al. 1988,
Zug et al. 2001, Pianka y Vitt 2003). Sin embargo, el habito de permanecer dentro de gretas de
roca la mayor parte del wempo, debe también jugar un papel fundamental en la alta
probabilidad de sobrevivir que presentan los individuos de X. grandis. Puede entonces esperarse
que las elevadas tasas de sobrevivencia sean sumiares entre las especies que conforman al
género Xenosanrus, puesto que todas ellas comparten el uso de grietas como microhabirat
estncto (Ballinger et al. 1995, 2000b, Lernos-Espinal et al. 1996b, 1997a, 2003b). Xenosanurns
newmanorum presenta tasas de sobrevivencia de aproximadamente 0.73 (Lemos-Espinal et al.
2003c), X. platyceps de 0.67 (Rojas-Gonzilez com. pers.) y una especie adn no descrita de este

género, que habita en el noreste del estado de Querétaro, registra una proporcidén de
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sobrevivientes de 0.7 (Zamora-Abrego com. pers.). Todos estos valores son similares al 0.705

obtenido para X. grandis en el presente estudio.

Adolph y Pocter (1993, 1996) acgumentan que, en lagartijas, la duracién diana y apual del
periodo de acuvidad uene una influencia directa sobre los atriburos de historias de vida, debido
a que la mortalidad en estos organismos depende en gran medida de 1a cantidad de tiempo en
que se encuentran activos. Una de las predicciones de estos autores es que la sobrevivencia sera
mayor durante los periodos de inactividad, como son los meses frios o secos, puesto que el
riesgo de morur (prncipalmente por depredacidn) es significatvamente menor cuando las
lagartijas no estin activas (Rose 1981). En este sentido, sc esperaba que Ja sobsevivencia de los
indsviduos de X. grandis fuera menor en la época himeda, que corresponde a la época de mayor
acavidad. Sin embargo, no sc detectaron diferencias significativas entre estaciones en la rasa de
sobrevivencia. La similitud encontrada entre estaciones en la mortalidad de estas lagartijas
puede explicarse de dos maneras. En primer lugar, es posible que efectivamente los individuos
de X grandis presenten tesgos de mortalidad similares a lo largo de difecentes épocas del afo.
En este caso, la probabilidad de mounc debe ser constante y reducida gracas a la fidelidad a una
musma greta de la cual pricticamente no salen; las grietas son simplemente refugios seguros.
Por lo tanto, la prediccién de Adolph y Porter (1993, 1996) no se cumplinia en esta especie
debido a que el patrdn de actividad es equivalente en ambas estaciones (comparese con
termorreguladores activos como espedies de los géneros Asprdoscelis, Anolis y Sceloporus). En
segundo lugar, es probable que la mortalidad sea ligeramente mis alta en la estacén lluviosa,
sobre todo debido a que es durante estos meses cuando se presentan en mayor medida las
interacciones sociales (entre octubre y noviembre se observan parejas en una misma goeta y

ademis es posible que en estos meses de mayor abundascia de alimesto se maximice la
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dispession de cnias y juvendes), sin embargo, posiblemente estas diferencias no se detectaron
estadisicameate debido a ua tamaio reducido de muesura o a un numero reducido de

muestreos (s6lo se compararon cuatro estaciones secas contra tres estaciones luviosas).

Los resultados obtenidos de las proyecciones matriciales resaltan la existencia de vanacion
interanual en el comportamiento demografico. La Gluma transicién estudiada (2003-2004)
proyectd un decremento de la poblacidn (hgye = 0.851) que al parecer estuvo asociado al
aumento de temperatura durante el 2003, ano en el que la temperatura promedio de los meses
humedos estuvo por encima de los 24.3°C. El efecto de la temperatura en la sobrevivencia de
estas lagartijas es explicable, pues se trata de organismos ectoréomicos que experimentan uga

fuerte influencia del régimen térmico sobre su fisiologia y desempefio ecologico (Dunham et al

1989).

Los anilisis de senstbilidad y elasticidad arrojaron resultados interesantes. En pamer lugar, los
valores mas altos tanto de sensibdidad como de elasnadad se registraron en el crecimiento de
crias y juveniles y en la permanencia de los adultos (Tabla 3.6). Esto implica que debe existix
una fueste presién de seleccidn sobre el aumento de talla en las fases tempranas del ciclo de
vida de estas lagarmjas, que puede entenderse por el largo penodo que transcurre desde el
nacimieoto hasta la madurez (aproximadamente 2 afios y medio). También, como se podia
esperar, la perrmanencia de los adultos esta relacionada con una contabucidn relativamente alta
a Ja adecuacién promedio de la poblacién, y puede ser consecuencia del alto valor reproductivo
de las categomnias adultas y de su elevada probabilidad de sobrevivir. El proceso demogrifico de
mayor importancia relativa fue el crecimiento. Este patrdn es comin en las poblaciones con un

valor de X por encima de la unidad y esta relacionado con que al crecer los individuos, transitan
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a categonias reproductoras, donde su contribucion al crecimiento poblacional es evidente. La
sobrevivencia adulra no fue dristucamente distinea de la que se registré en las categorias no
reproductoras, y por esta razén es posible entender por qué la contnbucidn refauva de todas
las caregonas de tamano es similar en las cuarco matrices anuales (las elasucidades de rodas las

categonas de tamano se encuentran alcededor de 0.25 en todos los anos; Tabla 3.7).

Esta poblacion de X. grandis se ubica cn la porcion central del tnangulo demografico en todos
los afios estudiados, debido a la mayor elastcidad del crecimiento (Figura 3.5) y esta posicon
genera algunas preguntas interesantes: ccudl es la ubicacidn relanva de esta especie en
comparacion con otras especies del género?, ¢y en comparacién con especies pertenecientes 2
diversos géneros y familias?, ¢qué factores podnan estar determinando la ubicacion relanva de
esta especie dentro del tridngulo en comparacidn con otras especies de lagarnyas (por ejemplo
la mortalidad, la inercia filogenética, la altitud o el tipo de vegetacién)? Estas preguatas seran

exploradas cop mas detalle en el capirulo sigusente.

En contraste con la prediceién de disminucidn poblacional y con las observaciones de campo
que mdican una densidad poblacional considerablemente estable, las tasas finitas de
incremento derivadas de las tres pameras transiciones anuales (A = 1.294, A0 = 1.323, A,
s = 1.127) indican un considerable potencial de incremento numérico de la poblacién. De
hecho, al calculac una matriz promedio de las cuatro matrices anuales se obtiene una tasa de
incremento por encima de la vnidad (Appovanio = 1.171), de la que se denva una tasa intdnseca
de crecimiento poblacional () igual 2 0.16. El factor que mas probablemente ha restnngido tal
aumento poblacional es una disponibilidad limitada de gaetas. A pesas de que las grietas en las

rocas son abundantes en e sitio de estudio, no todas ellas se encuentran habitadas por
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individuos de Xenosaurus grandis, lo que sugiere que no todas las grietas son adecuadas, y que las
que lo son deben ser un recurso Limitado. La competenaia por gnetas dpumas pudo haber
jugado un papel fundamental en la evoluddn de la conducta agresiva de estas lagartijas asi
como en la distobucién segregada y en la baja densidad que se observa en la poblacion. La
dispandad entre la densidad (estable a través de los afos eswdiados) y el incremento
poblacional proyectado, aumenza el apoyo a la hipétesis de que la disponibilidad de
mucrohabitats dpumos limita el tamado de la poblacién. Las lagarnjas que mantienen su
residencia en grietas adecuadas tienen una sobrevivencia alta (0.705), mientras que se
desconoce el destino de aquellas que se dispersan. El hecho de que una gran cantidad de
goetas 00 contienen individuos sugiere que tales goetas son rechazadas por estas lagartyjas, o
por otro lado, que alguna caractedstica las hace accesibles 2 los depredadores y aquellos

wndividuos que las escogen desaparecen de la poblacion.

Debe destacarse que en esta investigacion no fue posible estimar la vanacién entre afios en la
fecundidad de estas lagartijas, para lo que bubiera sido necesario colectar afio con afio una
muestra constderable de hembras gestantes. Por lo tanto, es posible que las esumaciones de
fecundidad que se utilizaron (4.5 y 5.1 cras por hembr), y que no se modificaron en ninguna
de las cuatro matnices annales, sean muy altas y poco realistas. De ser asi, cabe la posibilidad de
que la poblacibén sea estable (A = 1) y que no haya una limitacién en las grietas adecuadas. S
embargo, al simular menores fecundidades en las matrces, se encontrd que para poder obtener
tasas de crecimiento cercanas a la uanidad fue necesano disminuir el nimero promedio de cnas
a dos por hembra, situacién que tampoco parece ser realista al considerar que no se observaron
puestas menores a2 4 cras y que el nimero minumo reportado de crias por hembra es

justameote dos (Ballinger et al. 2000a). Para poder descartar 1a idea de una limitacién en los
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mucrohibitats disponibles es necesano evaluar de manera mas precisa la variacion interanual en
la fecundidad de estos animales y su impacto en la tasa de crecimiento poblacional, asi como
también se necesita determinar l1a diferencia entre gnetas “habitables” y gretas “no habitables”

v 1a disponibilidad relativa de las primeras en la zona de estudio.

En lo que se refiere a las consecuencias a largo plazo de las vanaciones en el comportamiento
demogrifico, el interés principal radica en la cuestidn: ¢qué futuro puede predecirse para esta
poblacién de una especie endémica que se encuentra bajo proteccion especial de acuerdo con
la Nomma Oficial Mexicana NOM-059-ECOL-2001? Las sumulaciones estocisticas proyectan
un alto potencial de crecimiento para esta poblacidn, ain si los afios desfavorables se
incrementaran hasta un 50%. Sin embargo, la presencia de afos con temperaturas elevadas
generaria no solamente fluctuaciones drésticas, sino que de incrementarse su frecuencia mas
alld del 50%, poddan poner a la poblacidn bajo considerable resgo de desaparicion. St se
incrementara paulatinamente la temperatura afio con afio, tal como lo predicen los supuestos
del cambio climauco global, el escenato que promovera la extrpacién de esta poblaciéa no
seria tan improbable. De cualquier forma, ua incremento de este tpo en las temperaturas
anuales parece poco realista a corto plazo. Por otro lado, es mas facuble considerar al
creamiento de la industria alrededor de las ciudades de Céedoba y Onzaba, como la panapal
amenaza para la poblacidn, sobre todo si se llegara a2 modificar drésncamente el uso del suelo
en el Cerro Buenavista (en el que se ubica la zona de estudio), que es propiedad de una

compafiia cementera.

Debido a la aparente estabilidad de esta poblacion de Xenosaurus grandss, se sugiere que sea

considerada como un foco de conservacidn para esta especie endémica no solamente del pais
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smo de la regon (King y Thompson 1968, Ballinger et al. 2000b), sobre todo tomando en
cuenta el grado de deteroro ambiental de los alrededores de Cuautlapan debido a la intensa
actuvidad industnal que se desarrolla en la zona. Con base en observaciones personales e
intensivas de los alrededores del sino de estudio, es probable que esta poblacion sea una de las

muy pocas que quedan de esta especie.
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Capitulo IV
Exploracion del Continuo

“Rapido-Lento”

4.1. Introduccion

A lo largo del desarrollo de la teona de histonas de wida, diversas propuestas han buscado
llegar a generalizaciones con respecto a los distintos tipos de historias de vida que se esperaria
que la evolucion promoviera bajo determinadas circunstancias. Cada una de estas propuestas
centra su atencion en un factor selectivo particular al que se sugiere como promotor evolutivo
de un determinado conjunto de caracteristicas de historias de vida, como es el caso del factor
densidad en el modelo de seleccidn r - K (MacArthur y Wilson 1967), o del factor
estocasticidad ambiental en el caso del modelo del “mejor apostador” (Murphy 1968). Estos
modelos, una vez desarrollados en el nivel tednco, se han intentado probar empiricamente en
mayor o menor grado con distintos grupos de organismos (Roff 1992, Stearns 1992, Morales

1999).

Charnov (1990, 1991a, 1991b), Chamov y Berngan (1990) y Promuslow y Harvey (1990)
demostraron que en diversas especies de aves y mamiferos existe una correlacidon entre la
mortalidad de los adultos y otras variables de historias de vida, como la fecundidad y la edad a
la madurez. De manera general, la mortalidad en las categorias reproductoras presenta una
relacion negativa con la edad a la madurez y una relacidn positiva con la fecundidad. De aqui se
desprenden dos predicciones principales: en primer lugar, entre mayor sea la intensidad de la

mortalidad adulta que experimenten las poblaciones, la seleccién natural tendera a favorecer
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una menor edad a la primera reproduccion; en segundo lugar, a mayor mortalidad adulta,
debera favorecerse una mayor asignacion de recursos hacia la reproduccion. Denvado de estas
relaciones y consecuentes predicciones, se ha enunciado la teoria del continuo “rapido-lento”
en la evolucion de histonas de vida, en donde se sugiere que el factor selectivo capaz de
promover el surgimuento de un conjunto particular de atnbutos de histonas de vida es la
mtensidad de la mortalidad en los adultos (Saether 1988, Chamov 1990, 1991a, 1991b,
Promuslow y Harvey 1990). Segun esta tcoria, las poblaciones que sufran un alto indice de
mortalidad en las categorias adultas, llevardn a la evolucidén de caracteristicas de histonas de
vida asociadas a formas de vida “rapidas™ madurez temprana, alta fecundidad, tasas de
crecimiento corporal aceleradas y corta duracion de la vida (Tabla 4.1). En ¢l otro extremo del
continuo se ubicardn aquellas especies que expenimenten baja mortalidad adulta y que, en
consecuencia, llevarain a la evolucidn de cclos de vida “lentos™ madurez tardia, baja
fecundidad con un nimero menor de eventos reproductores, bajas tasas de incremento
corporal y mayor longevidad (Tabla 4.1). La reciente discusién que ha generado la propuesta de
este continuo “rapido-lento” incluye algunos trabajos que apoyan su existencia en plantas
(Franco y Silvertown 1996), aves (Saether 1988, Saether y Bakke 2000), mamiferos (Promislow

v Harvey 1990) y en algunas especies de avispas parasitoides (Blackburn 1991).

[abla 4.1, Resumen de las predicciones derivadas de la hipGresis del
continuo “rapido-lento”.

Mortalidad adulta Histona de vida

Extremo “/ento:
Madurez tardia

Baya Bagjas tasas de crecimiento corporal
Baja fecundidad

Mayor longevidad
Extremo “rdpide’:

Madurez temprana

Alta Altas tasas de crecimiento corporal
Alta fecundidad

Menor longevidad
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La hipotesis del continuo “rapido-lento” también se ha puesto a prueba con especies de
lagartijas, generando evidencias contradictorias. Por un lado, Bauwens y Diaz-Unarte (1997), al
examinar ciertos atributos de historias de vida en especies de la familia Lacertidae, encontraron
una relacién positiva entre la mortalidad y la edad a la madurez, contradiciendo la propuesta
del continuo “rapido-lento”. Por otro lado, Clobert y colaboradores (1998), utilizando datos de
sobrevivencia adulta, edad a la madurez y fecundidad de noventa especies de lagartijas
pertenecientes a diversas familias, pusieron a prueba las relacioncs hipotéticas que entre estas
vaniables deberian ocurrir de acuerdo con el continuo “rapido-lento”. Los autores encontraron
que efectivamente la mortalidad en los adultos presentd una relacién positiva con la
fecundidad y una relacién negativa con la edad a la madurez, apoyando la hipdtesis del
continuo “‘rapido-lento” en la evolucién de historias de vida de lagartijas. Sin embargo, la
exploracién de Clobert et al. (1998) no incluyd ninguna especie del clado Anguimorpha, grupo
taxondmico conformado exclusivamente por especies de vida larga y madurez tardia, razon por
la cual sus resultados no pueden considerarse del todo representativos de lo que sucede en

lagartijas, al estar sesgados hacia especies de vida corta y madurez temprana.

Los hallazgos contradictorios referidos en el parrafo anterior enfatizan la necesidad de evaluar
de manera mas completa la validez de la hipétesis del continuo “rapido-lento” en especies de
lagartijas; asimismo, sugieren las siguientes preguntas: ¢es posible que la intensidad de la
mortalidad adulta promueva la evolucién correlacionada de caracteres de historia de vida
dentro de ciertas familias de lagartijas, mientras que en otras no?, ¢las estrategias de historias de
vida del grupo Anguimorpha se ajustan a las predicciones del modelo del continuo “rapido-

lento”?, ¢a nivel general, puede asociarse la mortalidad adulta con las estrategias de historias de
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vida que predice el continuo “rapido-lento” en el grupo de las lagartijas (ue., en el suborden
Sauria)?, ¢se cumpliran las predicciones de este modelo teérico independientemente de las
relaciones filogenéticas entre taxa?. Estas son las preguntas que serian abordadas en este

capitulo.

Diversas investigaciones han documentado que las poblaciones de lagartijas que habitan en
localidades situadas a latitudes o alurudes elevadas tienen mayores tasas de sobrevivencia, tanto
en las etapas juvenies como en las adultas, en comparacién con poblaciones ubicadas a
menores altitudes o lautudes (Tinkle 1969, Pianka 1970a, Tinkle y Ballinger 1972, Ballinger
1979). Para explicar este fendmeno, se ha argumentado que la mostalidad de las lagartijas es
considerablemente menor durante periodos de inactividad (temporadas secas o frdas) en
comparacion con la intensidad de la mortalidad que se registra en épocas de elevada actividad
(temporadas hdmedas o calidas), a causa de que en estas ltimas, las lagartijas sufren un mayor
niesgo de morir al estar expuestas a los depredadores por mis tiempo (Rose 1981). En lugares
de mayor latitud o alttud (e.g, zonas templadas) el periodo de wempo favorable para el
desacrollo de las actividades fundamentales de las lagartijas (apareamientos, interacciones
sociales, forrajeo, etc.) es considerablemente mas corto en comparacion con lugares de menor
altitud o latitud {e.g., zonas tropicales). Por las razones anteriores, puede esperarse que en
localidades situadas a mayores altitudes o lautudes la mortalidad en los adultos sea mas baja,
mientras que en lugares ubicados a menores altitudes o latitudes, donde las lagartijas pueden
mantenerse activas una mayor cantidad de tempo, la mortalidad en los adultos sera
significativamente mas alta (Adolph y Poster 1993, 1996). De existir un gradiente en las tasas
de mortahidad (tanto juvenil como adulta) con respecto a las altitudes o latitudes de las

localidades en las que habitan, podria esperarse que en poblaciones de lagartijas de zonas
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templadas evolucionen caracteristicas de historias de vida correspondientes al extremo “lento”
del continuo, mientras que en ambientes tropicales las poblaciones de lagartijas desarrollaran
atributos de histonas de vida correspondientes al extremo “rapido” del continuo. La propuesta
concreta que se deriva de todo lo anterior es una relacion entre la hipotesis del continuo
“rapido-lento” y la distribucion latitudinal o alutudinal de poblaciones de diferentes especies de

lagartijas (Tabla 4.2).

Tabla 4.2. Relacion propuesta en esta investigacion entre lantud-alutud, duracién del periodo de actividad,
intensidad de mortahdad adulta y los extremos del continuo “rapido-lento” en poblaciones de lagarujas.

Duracion del

Latitud/ Altitud periodo de  ortaiidad Historia de vida
actividad adulta
Extremo “lknto”:
Mayor Madurez tardia
(Zonas templadas Corto Baja Bajas tasas de crecimiento corporal
estacionales) Baja fecundidad
Mayor longevidad
Extremo “rdpidd”:
Menor Madurez temprana
(Zonas tropicales Largo Alra Altas tasas de crecimiento corporal
no estacionales) Alta fecundidad
Menor longevidad

Una forma de evaluar la existencia del continuo “rapido-lento” ha sido mediante la venificacion
de una correlacién negativa entre la mortalidad en estadios adultos y la edad a la madurez, asi
como verificando una correlacién positiva entre la mortalidad de los adultos y la fecundidad
dentro de determinado grupo taxonémico (Promislow y Harvey 1990, Blackburn 1991, Clobert
et al. 1998). Franco y Silvertown (1996) propusieron otra manera de evaluarlo, utilizando el
analisis de elasticidad que se desprende del analisis de matrices de proyeccion poblacional, y el

tridngulo demografico en el que pueden clasificarse a las poblaciones dependiendo de qué
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proceso demografico (fecundidad, crecimiento o sobrevivencia) es maximizado en su dindmica
poblacional (de Kroon et al. 1986, Silvertown y Franco 1993, Silvertown et al. 1993, Caswell
2001)". Estos autores encontraron que diversas especies de plantas ubicadas en el extremo
“rapido” del continuo “ripido-lento” se sitian dentro del tmangulo demografico cerca del
vértice de fecundidad, mientras que las especies asociadas al extremo “lento” del continuo se
sitian cerca del vértice de la permanencia (sébrevivencia sin crecumiento). Este tipo de
enfoque, que combina el analisis demogrifico y de elasticidad con la ordenacion grafica de las
poblaciones de acuerdo con la contribucién relativa de los componentes de la adecuacion
(crecimiento, sobrevivencia y reproduccidon) no ha sido implementado adn con vertebrados
terrestres para evaluar la hipotesis del continuo “ripido-lento”. De acuerdo con la relacién que
se hipotetiza entre €l continuo “ripido-lento™ y el gradiente alutudinal-latitudinal en las tasas de
sobrevivencia de lagartijas, se puede esperar que las poblaciones de zonas tropicales (donde
evolucionarian historias de vida “rapidas™) se ubiquen en el triangulo demografico cerca del
vértice de la fecundidad, mientras que las especies de lagartijas de zonas templadas (donde

evolucionarian histonas de vida “lentas”) deberan situarse cerca del vértice de |a permanencia.

Los objetivos del presente capitulo son: 1) explorar la hipdtesis del continuo “rapide-lento”
con especies de lagartijas; 2) determunar la ubicacién de Xenosanrus grandis en este continuo en
relacidén con otras especies de lagartijas pertenecientes a diversos géneros y familias; 3) evaluar
el papel de las relaciones filogenéticas entre las especies en la posicion relativa de éstas dentro
del continuo “rapido-lento”; 4) explorar la posible relacién entre el continuo “rapido-lento” y
ua graciente de latitud o altitud (zonas templadas vs. tropicales) en las tasas de sobrevivencia

de estos organismos; y 5) venficar la existencia del continuo “ripido-lento” y su relacion con el

! El andlisis de elasticidad y el triangulo demogrifico se describen con detalle en el Capitulo 111
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gradiente altitudinal-latitudinal dentro del género Xemosanrus. Las hipOtests particulares
(correspondientes a cada uno de los objetivos mencionados) que se ponen a prueba en este
capitulo son las siguientes: 1) se espera encontrar un continuo “rapido-lento” de historias de
vida en especies de lagartijas, resultado del impacto de las diferencias en la mtensidad de la
mortalidad en adultos. 2) Debido a que la poblacién bajo estudio de Xenosaurus grandis habita
en un ambiente tropical, pero un tanto estacional en cuanto a temperatura, precipitacion y
disponibilidad de alimento, se predicen valores intermedios con respecto a la duracion de la
estacidén de actividad y por lo tanto para la mortalidad adulta, por lo que su posicidn en el
continuo “rapido-lento” debera ser asimismo intermedia en relacidon con otras especies de
lagartijas de ambientes tropicales no estacionales (cuya posicion en el continuo estara en el
extremo “rapido”) o de ambientes templados (cuya posicion estara en el extremo “lento”). 3)
Las predicciones del modelo del continuo “ripido-lento” se cumpliran una vez que se
remuevan los efectos filogenéticos (L.e., las historias de vida en lagartijas han sido moldeadas en
mayor proporcion por factores ecologicos). 4) Las especies de lagartijas habitantes de regiones
localizadas en bajas altitudes o latitudes (tropicales no estacionales), para las que se predice una
alta mortalidad adulta, estaran ubicadas en el extremo “rapido” del continuo “rapido-lento”.
Por otro lado, las especies de lagartijas que habitan regiones localizadas en altas altitudes o
latitudes (zonas templadas), en donde se predice una baja mortalidad adulta, estaran situadas en
el extremo “lento” del continuo. 5) El continuo “rapido-lento” y su relacién con el gradiente

altitudinal-latitudinal se verificara dentro del género Xenosanrus.
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4.2. Métodos

4.2.1. Exploracién de la Hipétesis del Continuo “Réapido-Lento” en Diversas
Especies de Lagartijas con Enfasis en la Posicion Relativa de Xenosaurus

grandis dentro del Continuo

Se utliz6 informacién sobre 89 especies de lagartijas de los grupos Iguania y Scleroglossa, de
las cudles existian datos con respecto a seis variables de histonias de vida: sobrevivencia en los
adultos, talla adulta, talla a la madurez, edad a la madurez, tamadio de camada y numero de
camadas por estacion reproductiva (Tabla 4.3). Esta informacidn proviene del trabajo de
Clobert y colaboradores (1998), del que se omitieron tres especies para las que no se contd con
los datos completos. Ademis, se agregaron datos de dos especies: Xenosaurus grandis y X
piatyceps, cuyos valores de las vanables mencionadas se obtuvieron de Ballinger et al. (2000a), de
los resultados de la presente mvestigacion y de un estudio con X platyesps que se encuentra

actualmente en desarrollo (Rojas-Gonzalez com. pers.).

Para analizar los patrones de relacidn y agrupacion de estas especies con base en las seis
caracteristicas de historias de vida consideradas, se aplicé prmeramente un analisis de
componentes pancipales (4CP) con la finalidad de comprobar la dimensionalidad real de los
datos (i.e., verificar si la mayor parte de la varianza contenida en los datos puede expresarse en
un numero menor de variables subyacentes denominadas componentes prncipales; Johnson
1998, Hair et al. 1999) y para observar de manera grafica las relaciones entre las vanables de
historias de vida consideradas, ast como el patron de distribucion de estas especies de lagartijas

a lo largo de dos o tres componentes pnncipales. En seguida se utilizd un andlisis de factores
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(1) para venficar la asociacidn de las especies con un numero reducido de fictores (dos o
tres). El AF identifica la estructura de correlacion entre las seis vaniables utihzadas y la expresa
en un numero reducido de variables subyacentes no observables denominadas factores. La
determinacion del niimero de factores se basa en el nimero de componentes prncipales en los
que es posible reducir las vanables onginales (por esta razon debe aplicarse previamente un
analisis de componentes principales). Los factores pueden tener una interpretacion real, de tal
manera que la distribucion de las especies a lo largo de los ejes definidos por dos o tres
factores puede asociarse a posibles causas biologicas relacionadas con cada uno de tales
factores subyacentes (Johnson 1998, Hair et al. 1999). La estructura de factores resultante, asi
como la asociacion de las especies consideradas con los factores, se analizaron en el contexto
de la hipétesis del continuo “rapido-lento”. En los dos métodos multivariados aplicados (ACP

y AF) se hace especial énfasis en la ubicacion de Xenosaurus grandis.

Tabla 4.3. Ochenta y nueve especies de lagartijas y sus correspondientes valores de: sobrevivencia
en los adultos (Sobrev.), talla promedio de las hembras adultas en mm (ILHC-adul), talla a la
madurez en mm (LHC-madur), edad a la madurez en meses (Edad-madur), tamaiic de camada en
namero de cras o huevos (Tcamada) y nimero de camadas por estacdn reproductiva
(camad*afio). Las referencias onginales pueden obtenerse de Clobert et al. (1998).

[Especie Sobrev. LHC-adul LHC-madur Edad-madur Tcamada  camad™afio
1 LAmaks artus 0.57 42 36 12 1 6
2 \Anokis cuprens 0.01 39 35 4 1 18
3 \Anods intermedins 0.01 47 38 4 1 11
4 \Anobs lmifrons 0.01 44 39 4 i 18
5 \Anoks roquel 0.12 523 46 10.6 1 23.6
6 |dnolis trapidolepis 0.04 52 42 ) 1 12
7 \Polychrues acutirastris 0.61 125 96 9 17.9 1
8 |Ctenosanra simrhis 0.78 275 191 22 43.4 1
S Sawremaltus obesus 08 148 137.5 48 7.35 1
10 \Ambbrhyncns eristatur 0.85 279 252 41 2.5 1
W (Cretera pingucis 0.9 468 375 9% 14 1
12 [Cychera stefnegeri 0.9 475 375 72 12 1
13 Cyelura carnaia 0.9 225 150 72 4.3 1
V4 |Dapsosasras dorsalis 0.66 120 110 32 5.5 t
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tEspec:ie Sobrev.,  [HC-adul LHC-madvr Edad-madur Teamada  camad*aio
15 |Gambeba nishsmenii 0.31 107 88.6 215 5.9 1
16 (Crotaphytus collans 0.48 96 92 10 7.55 2
17 |\Holbrookia macrilata 0.29 535 497 10.3 521 25
18 |Holbrookia propingus 0.08 50 34 10 31 3
19 [Cophosasrus texcanms 0.25 58 45 10 425 3
20 |Phryrosoma platyrhinas 0.5 77 72 2 6.7 2
21 Scelaporus eccidentalis 07 84 70 22 11.2 i
22 Bedsporns andulatis 0.27 63.7 55 14 8.5 27
23 Seelgporns vrgatas 0.5 57 47 10 9.5 1
24 [Seloporus olivacens 0.16 96 80 10 16.5 3
25 |Seedgporss jurrovi 0.36 8 53 5 6.3 1
26 Sevleparns poinselis 0.53 104 86 17 10.4 1
27 \Selaporus grammicus 03 55 40 N 617 1
28 eelpparns scalaris 0.25 54 40.5 7 8.65 1.2
29 |Sreloporns magister 0.51 92 80.5 kel 6.6 1.5
30 Seeloporys clarks 035 101 96 22 19.1 1
31 Seeloporns gracosus 0.53 578 51 25 5 1.33
32 Seeloporus merriam 0.32 50 44 1 4.5 2
33 Sadoporus variphiks 0.01 63 44 4 3 5
34 U rmsanrs ormatus 0.32 49 412 10.2 7.5 2
35 \Usa stansburiana 0.25 447 385 9.2 362 3
36 |Basilisens basifirens 0.4 160 135 20 10 6
37 |Crengphorus sruatus 0.5 75 59 9 375 2
38 ICtengphorus fords 013 55.9 a8 g 22 3
39 [Japatura spinbormic 0.17 70 54 12 4.27 2
40 |\Draco polans 0.2 85 76 7 7 1
41 Chamaleo psrmibis 0.65 75 50 5 11 4
42 \Urpmastix aconthibsrus .65 215 195 48 13 1
43 |Diplodactylus damasus 0.33 57 51 5.7 2 2
44 Diplodactylus esseilatus 0.18 58 52 75 2 2
45 |Oedura relseslata 0.82 64.4 60.9 56 2
16 [(Gebyra varegata 0.76 53.7 48.9 28.7 1 2
47 |FHeteronotia binces 0.28 52 48 9 2
48 |Lygodactybes comrani 0.01 32 28 4 ) 12
49 [Gronatodes aldogularis 0.01 42 35 5 2 12
50 |[Coleonyx variegarus 0.06 62 52 10 2 3
S1 {Esmeces fasciatus 0.45 72 64 22 9.1 1
82 {Eumeces obsoletss 0.5 120 105 32 11.5 1
33 |Egmeces akadae 0.73 79 72 24 7.6 0.5
54 \Panapsis kitsons 0.1 46 42 6 1.9 8
55 Panapsis nimbaensis 0.1 45 41 6 2.5 5
58 erista puncatmvittala 0.96 90.5 84 24 1 2.7
57 \Lerista xanthura 0.82 46 50 12 1 2
58 |Eremiasancus fichardsen; 0.87 4.6 75 24 1
59 |Dasia smoragding 0.5 93 82 i1 2.2 1
60 Mabuya affinis ai 64 56 6 27 8
61 |Mabuya buettneri 0.01 83 76 7 B.4 1.6
62 |Mobuya fassiata a5 121 112 9 7 1
63 |Mabuya macublabnis 0.1 65 58 & 5.5 553
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[Especie Sobrev.  LHC-adul 1HC-madur Edad-madur Teamads  camad*ado
64 Mobicya varia 0.1 64 50 8 9.1 1
65 \Emoia atrecoitaia 03 0 80 9 2 3
66 \Sancella bareralis 041 45 35 9 2.5 2
67 \Moreshia boulengeri 0.16 51 44 6.5 2.7 3
68  [Takydromas rachydromides 0.36 49 43 10 3.6 2.5
69 \Lacesta vigpara 0.52 56.0 442 26.8 6 I
0 LAcanthodactylus dumerih 0.01 47 40 7 1.5 3
T \Acanthodactybus pardalis 0.41 56 53 22 25 1
72 |Erewrias obivieri 0.24 37 33 & 1.9 2
73 |lchnorropis capensis 001 55 a8 7 6 2
74 |Laverta viridis 0.6 922 86.1 27 514 1.19
75 :Ud,dz‘rml agifis 0.57 6B 62 33 6.2 1
76 |Lacerta lipida 0.83 165.6 150 30 11.2 i
77 \Podarcis bocagei 0.75 574 50 19 2.01 2
78 \Padaras miralis 0.26 635 34 23 575 2.5
79 |[Podarcs siowla .19 61.7 50 10 5 3
80 \Podarcis tantica 0.8 58 54 22 4.8 1
Bt \Cremidgpborus inornatus 0.2 57 30 10 29 3
B2 (Cuemidophorus sexlineatss 041 73 55 10 2.1 2
83 [Cremidophaorns scalaris 0.37 77 61 10 132 3
84 Cnermidaphorus deppei 0.01 70 59 5 28 6
85 |Cremidophorss fignis 0.52 82.3 715 18 3.06 3
86 \Gymmnaphthatmus speciosns 0.01 42 37 7 1.9 3
87 Xaniusia vigilis 0.8 44 39 33 1.9 1
88 Xenosaurses platyceps 0.91 109.5 100 48 233 1
89 Xenosasurus grandis 0.75 114 100 35 5.1 0.5

4.2.2. Evaluacidn de los Efectos Filogenéticos en la Posicién de las Especies de

Lagartijas a lo Largo del Continuo “Rapido-Lento”

Ademais de realizar los analisis multivariados (mencionados en la seccidn anterior) con los
datos crudos de las seis caracteristicas de histonas de vida consideradas, tambi¢n se aplicaron
sobre los datos modificados, removiendo el efecto de la filogenia tal como se explica a

continuacion. Para eliminar los efectos de las relaciones filogenéticas entre las especies de los
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atributos de historias de vida considerados’, se utilizé el método de autocorrelacion filggenética
propuesto por Cheverud y Dow (1985) y por Cheverud et al. (1985). Esta técnica permite
cuantificar la proporcidn de la variacidn en las caracteristicas que es explicada por las relaciones
filogenéucas y aquella proporcién que puede ser atribuida a evolucion independiente. El
modelo esta representado por:
y=plyte
donde y es un vector de los valores observados de los atributos fenotipicos, P es el coeficiente
de autocorrelacion filogenétca, W es una matnz de similitudes filogenéticas, y ¢ es un vector de
residuales. En este modelo, pWYy representa el componente filpgenético (proporcion del atributo que
corresponde a la histona evolutiva del grupo) y e corresponde al componente especifico (proporcion
que puede ser considerada como resultado de la evolucién independiente del arrastre
flogenético). El coeficiente de autocorrelacton filogenética (P) estima el grado de mnercia
filogenética en los atributos y puede tomar valores entre —1 y +1; un valor igual a +1 indica
constancia filogenética, un valor igual 2 0 implica que no hay efecto filogenético en €l atnbuto
en cuestion y un valor de —1 indica que las especies mas cercanas presentan las mayores
diferencias en el atributo. De este modelo también puede derivarse un estimado de R, que es
la proporcion de varianza del caricter que es explicada por la filogenia, de tal forma que:
R? =1 — (vanianza de los errores / varianza de )
La expresion wvarianza de los erores se refiere a la vananza del modelo de autocorrelacion,

muentras que la rarianga de y es la variabilidad natural de la varable y de interés.

2 Una evaluacion profunda de los efectos filogenéticos en caracteres de historias de vida de Xemosawrus grandis se
presenta en el Capitulo V, en el que se explican con més detalle las técnicas desarrolladas para eliminar los efectos
de las relaciones filogenéticas.
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La filogema de las 89 especies analizadas que sirvié como base para la aplicacidn del método de
autocorrelacion filogenética se construyd con base en las filogenias reportadas en los trabajos
de Clobert et al. (1998), Pianka y Vitt (2003) y Nieto-Montes de Oca (en preparacidn). El
apéndice B muestra dicha filogenia. Se asumié un modelo de movimsento Browniano (Morales
20002) y las longitudes de las ramas se asignaron de acuerdo con los métodos propuestos port
Bjorklund (1997) y Vitt et al. (1999). Como ya se dijo, los andlisis multivariados (ACP y .AF)
fueron aplicados, en primer lugar, a los valores crudos de las seis caracteristicas de historias de
vida consideradas (sin eliminar los efectos histdricos; seccion 4.2.1) y, en segundo lugar, a los
valores especificos (vectores e derivados del madelo de autocorrelacion fillogenéuca) libres de

arrastre filogenéuco.

4.2.3. Exploracion de la Relacién entre el Continuo “Rapido-Lento” y un
Gradiente de Distribucion Aldtudinal-Latitudinal en Especies de

Lagartijas

Se utilizaron los métodos propuestos por Franco y Silvertown (1996), que consisten en el
calculo de las matrices de elasticidad a partir del andlisis demografico y en la ubicacion de las
poblaciones en el triangulo demogrifico de acuerdo a la contribucion relativa de los diferentes
procesos demograficos (crecimiento, reproduccion y permanencia) a la tasa de crecimiento
poblacional (de Kroon et al. 1986, Silvertown y Franco 1993, Silvertown et al. 1993, Caswell
2001). Esto se realiz6 con la finalidad de explorar la hipdtesis del continuo “rapido-lento” y su
probable relacién con un gradiente en la distribucién altitudinal-latitudinal de especies de
lagartijas. Para ello, se construyeron matrices de transicion de 21 especies de lagartijas

pertenecientes a siete familias, derivadas de analisis demograficos previos en los que se
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reportaron tablas de vida. En la mayoria de los casos las matrices de transicion se elaboraron a
partir de las tablas de vida mediante las formulas propuestas por Caswell (2001). Debido a que
las entradas de las matnices correspondientes a la permanencia (sobrevivencia sin crecimiento)
y al crecimiento (sobrevivencia con progresion a una categoria Supernor) no  son
independientes, el numero de categonas que se uulizan para descnbir el ciclo de vida de las
especies influye en la contnbucion relativa que hacen estos dos procesos a la tasa de
crecimiento poblacional (i.e., afectan las elasucidades por proceso demografico) (Ennght et al.
1995). Delndo a ello, todas las matrices (incluyendo la correspondiente a Xenosaurus grandis) se
construyeron a una misma dimension, de tal modo que los ciclos de vida se representaron por
tres categonas de estado (i.e., matnices de dimension 3 X 3). De esta manera, los resultados de
los analisis de elasticidad aplicados a diferentes especies, son comparables (Ennght et al. 1995,

Ol y Dobson 2003).

La tabla 4.4. muestra las 22 especies consideradas (tomando en cuenta también a X, grandis). Se
incluy6 también una especie aun no descrita de Xenosaurus que se distnbuye al noreste del
estado de Querétaro, de la cual se esta levando a cabo un andlisis demografico (Zamora-
Abrego, datos no publicados). En esta misma tabla se incluyen los datos correspondientes a

sobrevivenaia adulta, latitud y alotud de cada una de las poblaciones.
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Tabla 4.4. Veintidés especies para las que se elaboraron matrices de transicién. Entre paréntesis se muestran las
siglas que serviran para identificar a cada una de ellas. La elevacion esta dada en metros sobre el nivel del mar.

Especie Latitud  Altirud Mzgjﬁ ad Fuente
Anolis nebulosus (AN) 19°30° N 150 0.865 Ramirez-Bautsta 1995
Aspidoscelis cozumela (AC) | 20° 30’ N 0 0.5 Hernandez—(;zﬂ.}egos e
preparacion
Baseliscns basilisens (BB) | 10° 51" N 350 0.677 Van Devender 1982a
Holtmookia maculata (HM) | 41° 34 N 1500 0.592 Jones y Ballinger 1987
Holbrookia propingua (HP) | 26° 04’ N 0 0.859 Judd 1976
Laceria vitipara (LV) 48° N 125 0.55 Sorci et al. 1996
Sauromalus obesus (SO) | 33° 38’ N 550 0.284 Abts 1987
Sceloporus bicanthalis SB) | 19°08' N 4200 0.824 Rodriguez-Romero 2004
Sceloporus clarki (SC) 33°5’N 1077 0.537 Tinkle y Dunham 1986
Sceloporus graciosus SGR) | 37°20° N 1950 0.24 Tinkle et al. 1993
Sceloporus grammicus SGM) | 23° 20N 2200 0.756 Ortega-Rubio et al. 1999a
Sceloporus jarrori (S) 31°54 N 1675 0.656 Ballinger 1973
Sceloporus poinsetri (SP) | 31°19° N 1675 0.49 Ballinger 1973
Sceloporus scalaris (SS) 23°20° N 2200 0.802 Ortega-Rubio et al. 2000
Sceloporus undulatus (SU) | 33° 31" N 350 0.719 Parker 1994
Uma exsul (UE) 25°28 N 1100 0.667 Gadsden et al. 2001
Urosaurus ornatus (UO) | 33°51°N 1077 0.556 Tinkle y Dunham 1983
Uta stansburiana (US) 31°51” N 750 0.855 Tinkle 1967
Xe””‘”””&'g’)‘”’”””"’””’ 21°24'N 1035 0.29 Lemos-Espinal et al. 2003c
Xenosaurus platyceps (XP) | 23°36’ N 1460 0.111 Rojas-Gonzalez en preparacion
Xenosaurus sp. nov. (XQ) | 21°10° N 1184 0.21 Zamora-Abrego en preparacion
Xenosaurus grandis (XG) | 18° 52’ N 11%%%— 0.25 Esta investigacion

A partir de las matrices de transicién elaboradas (todas de dimension 3 X 3), se calcularon las
matrices de elasticidad con la finalidad de estimar la importancia relativa de cada proceso
demografico (crecimiento, permanencia y fecundidad) para la tasa de crecimiento poblacional.
Los valores de elasticidad por proceso demografico correspondientes a X. grandis se calcularon
a partir de una matriz promedio de las cuatro transiciones anuales analizadas en esta

investigaciéon. Posteriormente, estas contribuciones relativas fueron graficadas en el espacio
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tnangular denominado “tnangulo demografico” en el que cada eje corresponde a uno de los
tres procesos demograficos (Silvertown y Franco 1993, Silvertown et al. 1993). Segun los
resultados de Franco y Silvertown (1996), en este triangulo las poblaciones se ordenan de
acuerdo con su posicion relativa dentro del continuo “rapido-lento”, de tal forma que aquellas
con ciclos de vida “lentos” se ubican cerca del vértice de permanencia, mientras que aquellas
con formas de vida “rapidas” se sitian cerca del vértice de fecundidad (Figura 4.1; Franco y
Silvertown 1996). En este caso, se espera una distribucion continua, desde especies con muy
baja mortalidad adulta (e.g., Xenosanrus platyceps), hasta aquellas con elevada mortalidad en los
adultos (e.g., Anolis nebulosus) (Tabla 4.4). Asimismo, bajo la hipdtesis de que existe una relaciéon
entre el continuo “rapido-lento” y la distnbucion geogrifica de poblaciones de lagartijas,
aquellas que habitan regiones a mayores altrudes o lautudes (zonas templadas) deberan
encontrarse cerca del vértice de permanencia, mientras que aquellas que viven en zonas de baja
alitud o latitud (zonas tropicales no estacionales) deberan situarse cerca del vértice de
fecundidad en el tnangulo demografico (Figura 4.1). En este otro caso, las especies de lagartijas
deberan situarse a lo largo de un continuo determinado por su ubicacién geografica (tomando
en cuenta tanto la altitud como la latitud), desde las especies que viven al nivel del mar y/o
relativamente cerca del Ecuador (e.g., Basiliscus basiliscus), hasta aquellas que habitan lugares de

alta elevacion y/o a lattudes considerables (e.g., Lacerta vivipara) (Tabla 4.4, Figura 4.1).
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Figura 4.1. Representacion tedrica en el tangulo demogrifico del continuo “rapido-lento” y su
posible relactén con un gradiente en la distnbucion latitudinal o altitudinal de poblaciones de
diferentes especies de lagartifas.

Para verificar si la ordenacion de las 22 especies de lagartijas en el taangulo demografico tiene
alguna relacién con su distnbucion altitudinal y latitudinal, se construyd una medida compuesta
que incorpora altitud y lantud (A4L), transformando la altitud a umdades de latitud y luego
sumando ambas. Esta transformacidon se llevo a cabo estableciendo arbitrariamente una
equivalencia entre altitud y latitud en la que una latitud de 90° es igual a una elevacién de 5000
msnm (Tabla 4.5). Se considerd que esta variable AL refleja adecuadamente el graciente

tropical-templado que ocupan las diferentes especies que se incluyeron en el estudio.
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Tabla 4.5. Se muestra el valor resultante, para 22 especies
de lagarujas, de la variable .41, que combina la alutud y 1a
latdtud en las que se localiza cada una de ellas. Entre
paréntesis se muestran las siglas que identifican a cada una
de las especies. Valores mds altos reflejan zonas mas
templadas (i.e., a mayores altitudes y/o lattudes).

Varnable

Especie compuesta de

altitud y latitud
Anolis nebulosus (AN) 22.20
Aspidoscelis cozumela (AC) 20.50
Bagiliscus basiliscus (BB) 17.15
Holbrookia maculata HM) 68.57
Holbrookia propingua (HP) 26.07
Lacerta vivipara (LV) 50.25
Sauromalus obesus (SO) 43.53
Sceloporus bicanthalis (SB) 94.73
Sceloporus clarki (SC) 53.24
Sceloporus graciosus (SGR) 72.43
Sceloporus grammicus (SGM) 62.93
Sceloporus jarrovi (SJ) 62.05
Sceloporus poinsetts (SP) 61.47
Sceloporus scalaris (SS) 62.93
Sceloporus undulatus (SU) 39.82
Uma exsul (UE) 45.27
Urosanrus ornatus (UO) 53.24
Uta stansburiana (US) 45.35
Xenosaurus newmanorum (XIN) 40.03
Xenosanrus platyceps (XP) 49.88
Xenosaurus sp. nov. (XQ) 42.48
Xenosanrus grandis (XG) 38.67

Debido a que los valores de elasticidad se derivan de las caracteristicas demograficas, pueden
también estar mfluidas por efectos filogenéticos, al 1gual que los caracteres fenotipicos (Oli y
Dobson 2003). Por esta razén, se procedié a evaluar la proporcién de la vananza en las
elasticidades por proceso demografico que se encuentra explicada por las relaciones
filogenéticas entre las especies. Para ello se utilizd una vez mas el anélisis de autocorrelacion
filogenética (Cheverud et al. 1985, Chev&ud y Dow 1985). La filogenia compuesta utilizada en

este caso (Figura 4.2) se construyé con base en la reportada por Clobert et al. (1998), ademas
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de tomar en cuenta la filogenia del género Scelsporus (Wiens y Reeder 1997) y las rclaciones
filogenéticas entre las especies del género Xenosaurus (Nieto-Montes de Oca, en preparacion).
Una vez mas se asumi6 un modelo de movimiento Browniano y las longitudes de las ramas se

asignaron de acuerdo con los métodos propuestos por Bjorklund (1997) y Vitt et al. (1999).

Anolis nebulosus

Sauromalus obesus
__|: Sceloporus jarrovi
Sceloporus poinsetti
Sceloporus grammicus
—IZ Sceloporus scalanis
Sceloporus bicanthalis
Sceloporus undulatus
Sceloporus clarkli
Sceloporus graciosus
Urosaurus omatus
Uta stanshuriana
___I— Holbrookia maculata
Holbrookia propinqua
Uma exsul
Basiliscus basiliscus
|: Lacerta vivipara
Aspidoscelis cozumela
[ Xenosaurus newmanorum
L— Xenosaurus platyceps
Xenosaurus queretaro
Xenosaurus grandis

Figura 4.2. Filogenia compuesta utilizada para evaluar la influencia de las relaciones
filogenéucas entre las especies sobre los valores de elasucidad por proceso
demogrifico.

Por Wltimo, para verificar a nivel del género Xenosaurus 1a hipétesis del continuo “rapido-lento”
y su posible relacién con un gradiente de altitud o latitud, se ordenaron en el triangulo
demogrifico las cuatro especies del género Xenosaurus para las que existen valores de elasticidad
por proceso demografico (X. newmanorum, X. platyceps, X. grandis y X. sp. nov.). En este caso
también se analizaron las relaciones entre la ordenacién de estas especies en el trangulo

demografico y la mortalidad adulta que experimenta cada poblacion, asi como entre dicha
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ordenacién grafica y la variable AL. Esto mismo se llevd a cabo con las ocho especies del
género Sceloporus (8. bicanthalis, S. clarki, S. graciosus, S. grammicus, S. jarrovi, S. poinsetts, S. scalaris y

S. undulatns).

4.3. Resultados

4.3.1. Exploracién de la Hipdtesis del Continuo “Rapido-Lento” en Diversas
Especies de Lagartijas, Antes y Después de Remover Efectos
Filogenéticos, con Enfasis en la Posicién Relativa de Xenosaurus grandis

dentro del Continuo

La longitud adulta, la longitud a la madurez, la edad a la madurez y el nimero de camadas por
estacion reproductiva de las 89 especies consideradas obtuvieron valores significativos del
coeficiente de autocorrelacién filogenética de entre 0.67 y 0.77 (T'abla 4.6). Sin embargo, todos
los caracteres obtuvieron un valor de R* < 0.27, lo que indica que la filogenia no puede explicar
la mayor parte de la vamanza de los caracteres analizados (T'abla 4.6). Esta dltima parece ser la
raz6én por la cual los métodos multivariados arrojaron resultados similares tanto antes como

después de remover los efectos filogenéticos.
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Tabla 4.6. Resultados del anilisis de autocorrelacion filogenética aplicado sobre los seis
atributos de historias de vida considerados. Se muestran los coeficientes de
autocorrelacion  filogenénca (P) y los coeficientes de determinacién (R%). * =
Coeficientes de autocorrelacion estadisticamente distintos de cero con un nivel de
significancia igual a 0.05.

B

Atnbuto de histonia de vida p R
Sobrevivencia adulta 0.47* 0.082
LHC adulto 0.77* 0.267
LHC ala madurez 0.76* 0.261
Edad a la madurez 0.69* 0.204
Tamano de camada 0.32* 0.041
Numero de camadas 0.67* 0.241

Los analisis de componentes principales (ACP) aplicados tanto antes como después de tomar
en cuenta la filogenia indicaron que la mayor parte de la vanabilidad de los datos puede ser
explicada por un niumero reducido de componentes principales. Los dos pnimeros
componentes principales explicaron el 76.9% y el 74.9% de la varianza antes y después de
remover los efectos historicos, respectivamente. La inclusién de un tercer componente
principal aumentd el porcentaje de varianza explicada a 91.3% y a 90.4% antes y después del
analisis filogenético, respectivamente. Esto implica que la informacién incluida en las seis
caracteristicas de historias de vida analizadas puede sintetizarse adecuadamente en dos o tres
ejes principales. Puede también considerarse que representaciones graficas de dos y tres

dimensiones describen de manera robusta los patrones de distribucién y agrupamiento de estas

especies de lagartijas (Figura 4.3).

Las especies consideradas presentan un continuo de variacién en los rasgos evaluados, desde
aquellas que experimentan sobrevivencia adulta muy baja (<0.2) y cuyas demds caracteristicas

pueden asociarse al extremo “rapido” (edad a la madurez menor a un aio, tallas menores a los
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sesenta milimetros LHC, tanto al alcanzar la madurez como en los adultos, y multiples
camadas pequefias por estacion reproductiva), hasta especies con alta sobrevivencia en los
adultos (Z0.65) que pueden considerarse representantes del extremo “lento” del continuo
(edad a la madurez mayor a los 22 meses, talla adulta >210 mm LHC, talla a la madurez >180
mm LHC y una sola camada por estacién reproductiva) (Figura 4.3). Las especies que
representan el extremo “rapido” pertenecen a los géneros Awokis, Lygodactylus v Gonatodes
(nimeros 2, 4, 5, 48 y 49 en la tabla 4.3 y encerradas dentro de la elipse connnua en los dos
recuadros de la figura 4.3) que, a su vez, corresponden a dos familhias filogenéticamente
distantes: Polychrotidae y Gekkonidae. Las especies situadas en el extremo “lento” pertenecen
a los géneros Crenosaura, Amblyrbyncus, Cyclura y Uromastix (nomeros 8, 10, 11, 12y 42 en la
tabla 4.3 y encerrados en la elipse discontinua en los dos recuadros de la figura 4.3) que, a su
vez, pertenecen a dos diferentes familias (Iguanidae y Agamidae). Xenosaurus grandis (namero
89), al igual que X. platyceps (nhumero 88), se ubica dentro del cuerpo intermedio del continuo,

aunque con una mayor tendencia hacia el extremo “lento”.
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Figura 4.3. Grifica de las dos primeras componentes principales que incluye 89 especies de lagartijas. Los
nimeros representan a las especies de acuerdo con la tabla 4.3. 2) Antes de remover los efectos filogenéticos; 4)
después de remover los efectos filogenéticos. Los vectores (flechas delgadas) representan atributos de historias de
vida. Sobrev = sobrevivencia en los adultos, Tcamada = tamafio de camada, Edad madur = edad a la madurez
sexual, LHC madur = talla a la madurez, LHC adul = longitud promedio de las hembras adultas, No.camadas =
nimero de camadas por estacidn reproductiva. Las especies que corresponden al extremo “lento” se encuentran
delimitadas por las elipses discontinuas, mientras que las especies representantes del extremo “ripido” estin
dentro de las elipses continuas. Las flechas gruesas sefialan la direccién del continuo desde “répido” hasta “lento”.
Los cuadrados sefialan la posicién de Xenosaurns platyceps (88) y la de X. grandis (89).
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Los vectores en los dos recuadros de la figura 4.3 representan atnibutos de histonas de vida y
las direcciones en que estan trazados reflejan las relaciones entre ellos (i.e., los vectores que
apuntan en una misma direccidn tienen relaciones positivas entre si, mientras que aquellos que
apuntan en direcciones contrarias tienen relaciones negauvas entre st). De manera general, Ja
sobrevivencia adulta, el tamano promedio de las hembras reproductoras, el tamafio de camada,
la edad v la talla a la madurez, tienen relaciones posiavas entre si (e.g., a mayor sobrevivencia
adulta, mayor talla adulta y mayor tamario a la madurez sexual), mientras que todas las variables
anteriores tienen una relacién iaversa con el numero de camadas por estacion reproductiva
(e.g., las especies de lagartijas con mayor sobrevivencia adulta producen un nimero menor de

camadas al afio).

Los dos recuadros de la figura 4.3 representan claramente un continuo desde el extremo
“raprdo” hacia el extremo “lento”, puesto que las especies con una mayor cercania al extremo
“rapido” (cerca de las elipses continuas en la figura 4.3) exhiben baja sobrevivencia adulta,
madurez relativamente temprana, talla pequenia y baja fecundidad. Un ejemplo de este dltimo
caso es Mabuya affinis (ntmero 60 en los recuadros a4 y # de la figura 4.3) que uene
sobrevivencia igual a 0.1, talla adulta de 64 mm LHC, que madura a una edad de seis meses y
produce 8 camadas de 2.7 vistagos cada ano (alta fecundidad). Mabmya affinis es una especie
filogenéticamente distante de las especies representativas del extremo “rapido” (Geckos y

Anolis).

Siguiendo la direccién de las flechas gruesas, en un punto intermedio entre ambos extremos
(en medio del conglomerado de especies que se observa en la figura 4.3), las especies parecen

expenmentar valores intermedios de mortalidad adulta y, por lo tanto, posiciones relativamente
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intermedias en el continuo “rapido-lento”; por ejemplo, Cremidaphorus tigris (nimero 85), que se
sifia en la parte central del continuo en la figura 4.3 (tanto antes como después de remover los
cfectos filogenéticos), experimenta una sobrevivencia adulta de 0.52 y presenta tallas
moderadas del adulto y a la madurez sexual (82.3 y 71.5 mm LHC respectivamente), 18 meses
de edad a la primera reproduccion y tres camadas de tres crias por estacion reproductiva

(fecundidad intermedia).

Finalmente, en el otro extremo de las flechas en los recuadros de la figura 4.3 y dentro de las
clipses discontinuas, se sitia un grupo de especies que, tanto antes como después de tomar en
cuenta a la filogenia, representa el extremo “lento”: especies grandes, de madurez tardia y que
ticnen un solo evento reproductor por ano. Por ejemplo, Cyclura stginegery (ntimero 12) es una
especie de gran tamafio (475 mm LHC), con un retraso considerable en la edad a la madurez
(72 meses a un tamano minimo de 375 mm LHC) y con una sola camada por estacidén
reproductiva (baja fecundidad). Las especies del género Cycfura son filogenéucamente mas

cercanas a los Anols, en comparacion con los geckos.

Debe destacarse que estos patrones de distribucion en dos componentes principales son muy
similares tanto antes como después de haber eliminado los efectos filogenéticos y esto indica la
gran relevancia de los factores ecoldgicos (e.g., la mtensidad de mortalidad adulta) en la
determinacion de las estrategias de historias de vida de especies de lagartijas, en comparacién

con la importancia de la histona evolutiva de las especies consideradas.

Los analists de factores (AF) aplicados tanto antes como después de remover los efectos

histéricos también arrojaron resultados muy similares, indicando, una vez mas, que las
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relaciones filogenéticas entre las especies no pueden explicar la variacién en las caracteristicas
de historias de vida. Previa y posteriormente al analisis de autocorrelacion filogenética, un
pnmer analisis de factores (4F) demostré la existencia de un factor trivial cargado
exclusivamente por el tamaiio de camada que, a su vez, tuvo una carga significativa unicamente
en este factor. Por esta razdn, se asumio que el tamafio de puesta es por si mismo un factor
relevante para las 89 especies y su relacion con los demas atributos no es significativa como
para que pueda participar en la conformacién de otro factor. De este modo, se procedi6 a
eliminar esta vanable y a aplicar otro andlisis de factores sobre los datos, ya sin considerar el
tamano de camada. La tabla 4.7 muestra los resultados de este dlamo AF. La estructura de
cargas demuestra la existencia de dos factores. El primero de ellos puede ser considerado una
medida del tamano de las lagartyjas, puesto que esta cargado por tres variables relacionadas con
la talla: longitud adulta, talla a la madurez y edad a la madurez (lagartijas de mayor tamafio
maduran a mayores tallas y edades en comparacion con lagartijas pequeias). El segundo factor
esta representado por la sobrevivencia adulta y el nimero de camadas por estacion
reproductiva, atributos cuya relacién es inversa (especies de lagartjas que experimentan mayor
mortalidad en las categorias adultas tienen una mayor inversion reproductora a lo largo del
ano). Entre ambos factores es postible explicar el 79.65% de la varianza de los datos antes de
tomar en cuenta la filogenia y el 78.29% después de remover los efectos de las relaciones
filogenéticas. Es probable que el resto de la vananza (aproximadamente el 20% restante) pueda
explicarse por el tamafio de camada, que también es un factor en si mismo. Entonces, una gran
parte de la vanabilidad de los datos puede representarse mediante dos factores a los que se
denominard: factor talla y factor sobrevivencia. La figura 4.4 muestra la distribucion de las

especies a lo largo de los ejes formados por estos dos factores.
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Tabla 4.7. Resultados de los anilisis de factores sobre 89 especies de lagartijas sin tomar en
cuenta el tamafioc de camada. Sobrevivencma se refiere a la proporcién de adultos
sobrevivientes por ano. Fl primer factor se ha denominado factor fafls, mientras que el
segundo representa el factor sobrevirenza (ver texto). En itilicas se destacan las cargas altas en
cada facror.

Atdibuto de histosia Antes de tomar en Después de tomar en
de vida cuenta la filogenia cuenta la filogenia
Factor 1 Factor 2 Factor 1 Factor 2
Sobrevivencia 0.313 0.948 0.279 0.969
LHC adulto 0.954 0.246 (.951 0.228
LHC a la madurez 0.971 0.267 0.9871 0.248
Edad a la madurez 0.674 0.535 0618 0.541
Numero de camadas ~ -0.130 0.492 -0.116 -0.479

El segundo factor (factor sobrevivencia) también tiene cargas positivas relativamente altas en la
edad a la madurez, taato antes como después del analisis de autocorrelacion filogenética (0.535
y 0.541 respectivamente; Tabla 4.7) y esto corrobora una de las predicciones del continuo
“rapido-lento”, en la que las especies de lagartijas que experimentan menor mortalidad adulta
deberan exhibir un retraso en la edad a la madurez sexual. De igual modo, el continuo “rapido-
lento” propone una relacién positiva entre la mortalidad en los adultos y la fecundidad, que en
el segundo factor se expresa mediante carga positiva alta de la sobrevivencia (como inversa de
mortalidad adulta) y carga negatva alta en el ntmero de camadas por estacion reproductiva,
que puede ser considerada como medida de fecundidad (a mayor sobrevivencia menor
fecundidad). Estos resultados resumen las predicciones del continuo “ripido-lento” en lo que
respecta al factor sobrevivencia y demuestran que existe un gradiente desde especies de
lagartijas que sufren alta mortalidad adulta (menor sobrevivencia) y que desarrollan madurez
temprana y alta fecundidad, hasta especies con baja mortalidad adulta (mayor sobrevivencia)

que exhiben madurez tardia y baja fecundidad.
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Figura 4.4. Grifica de las 89 especies de lagartijas en dos factores. Los nimeros representan a las especies de
acuerdo con la tabla 4.3. 4 Antes de remover los efectos filogenéncos; #) después de remover los efectos
filogenéticos. Tanto en 4 como en b el factor 1 (eje x) corresponde al factor talla, mientras que el factor 2 (eje y)
corresponde al factor sobrevivencia Los vectores (flechas delgadas) representan atributos de historias de vida.
Sobrev = sobrevivencia en los adultos, Fdad madur = edad a la madurez sexual, LHC madur = talla a la madurez,
LHC adul = longitud promedio de las hembras adultas, No.camadas = nimero de camadas por estacién
reproductiva. Las flechas gruesas indican la direccidn del continuo desde especies “ripidas” a especies “lentas”.
Dentro de los cuadrados se encuentran Xenosaurus plagyceps (88) y X. grandis (89).
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Las especies con los valores mas bajos en ¢l segundo factor (factor sobrevivencia), tanto antes
como después de eliminar los efectos filogenéticos, corresponden al extremo “rdpido” del
continuo (1., las especies situadas cerca de la base de las flechas gruesas en los dos recuadros
de la figura 4.4): especies con baja sobrevivencia adulta, madurez temprana y alta fecundidad.
Un cjemplo de este extremo es Cuemidophorus depper (84), que es una lagartija con una
sobrevivencia adulta muy baja (0.01), que madura a los 5 meses de edad y que llega a producir
seis camadas al afio. En un punto intermedio (antes y después de corregr por la filogenia) se
encuentran especies cuya mortalidad adulta es moderada, como Scelporus virgarms (23), que
presenta 0.5 de sobrevivencia adulta anual, edad a la madurez de 10 meses y una sola camada
grande (9.5) en cada estacidén reproductiva. Finalmente, y también antes y despues de remover
los efectos filogenéticos, las especies que experimentan mortalidad adulta muy baja (extremo
“lento”) se encuentran asociadas a los valores mas altos del factor sobrevivencia (i.e., las
especies que se situan cerca de la punta de las flechas gruesas en los dos recuadros de la figura
4.4). Un ejemplo es Lerista punctatovittata (56), con 0.96 de sobrevivencia adulta anual, edad 2 la
madurez de dos afios y tres camadas de una sola cria por afio. Puede destacarse que en este
caso el extremo “lento” del continuo no estd representado por las especies de gran tamano
(por ejemplo las especies 11 y 12: Cyclura pinguis y C. stegjnegeri), como en las graficas de los
analisis de componentes principales (Figura 4.3). Esto se debe a que el factor talla (eje de las
abscisas en los dos recuadros de la figura 4.4) permite tomar en cuenta los efectos del tamanio,
v aquellas especies cuyas longitudes difieren considerablemente del tamafio promedio de todas
las especies incluidas en el analisis, se sitian fuera del cuerpo del continuo “rapido-lento”
(Figura 4.4). La mayoria de las especies de lagartijas consideradas se distribuyen en una linea

paralela al factor sobrevivencia (eje de las ordenadas en los dos recuadros de la figura 4.4), que
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representa de manera robusta un continuo “rapido-lento” de estrategias de historias de vida.
Una vez que se han tomado en cuenta los efectos de la talla, X. grandis se sitia con una mayor
tendencia hacia el extremo “lento” del continuo, mientras que la otra especie del género (X
platyceps), puede considerarse mds claramente como representante del extremo “lento”
(nimeros 89 y 88 respectivamente en la figura 4.4). Este ultimo resultado sucede tanto antes

como después de corregir por la filogenia.

El hecho de que se hayan encontrado resultados similares en los AF tanto antes como después
de haber eliminado el efecto de la filogenia, demuestra una vez mas el impacto de los factores
ecologicos (e.g., la intensidad de mortalidad adulta) sobre la covariacién de caracteristicas de
histonas de vida de las especies de lagartijas analizadas, en comparacidn con la importancia del
arrastre filogenético (la proporcién de varianza explicada por la filogenia fue < 0.27 en todos

los atributos considerados; Tabla 4.6).

4.3.2. Relacion entre el Continuo “Rapido-Lento” y un Gradiente de

Distribucion Altitudinal-Latitudinal en Especies de Lagartijas

Se graficaron 22 especies de lagartijas (incluyendo a X. grandis) en el trangulo demogrifico de
acuerdo con sus valores de elasticidad por proceso demogréfico’ (Tabla 4.8; Figuras 4.5 y 4.6).
La posicion relativa de las especies en este ordenamiento triangular mostré una relacién con la
mortalidad adulta registrada en cada poblacién (Figura 4.5), de tal manera que es posible
observar un continuo desde las especies que experimentan una elevada mortandad adulta y que

a su vez presentan altas elasticidades para la fecundidad, hasta las especies con una baja

3 Las matrices de transicion y sus derivadas matrices de elasticidad se muestran en el apéndice C.
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mortalidad adulta y que exhiben altos valores de elasticidad para la permanencia. Esta relacion
demuestra que estas especies de lagartijas se distribuyen en el triangulo demogréfico de acuerdo
con la intensidad de la mortalidad adulta que expenmentan, ademas de que confirma la
existencia de un continuo “répido~lemd” en las estrategias de histonas de vida de las especies
consideradas. Xenosanrus grandis (cuya mostalidad en los adulios es de 0.25) se encuentra
ubicada en la porcion central del triangulo aunque con una muy ligera inclinacidén hacia el

vértice de permanencia (Figuras 4.5, 4.6, 4.9 y 4.10).

Tabla 4.8. Elasuaidades por proceso demogrifico de venudds especies de lagarnjas. La
colurnna Clave muestra las siglas con las que son idennficadas Jas especies en las figuras.

110 |especie Clave Crecimiento  Fecundidad  Permanencia
1 LAnolis nebubosus AN 0.5685 0.4315 0.0
2 \Sauromalus obesus SO 0.469 0.2983 0.2328
3 Scelpporns jarrori S 0.4792 0.4367 0.0841
4 |Sceloporns poinsetit SP 0.382 03171 0.3008
5 \Sceloporus grammicus SGM 0.2431 0.7569 0.0
6 |Scelgporus scataris 55 0.5771 0.4184 0.0045
T |Sceloporns bicanibalis SB 0.4527 0.4527 0.0946
8 |Seeloporus undulatny Su 0.4325 0.3278 0.0397
O |Sceloporus clarki SC 0.4026 0.3484 0.2489
10 |Seedgporns gracioins SGR 0.454 0.3572 0.1888
11 \Urvsanurus oraains uo 0.4578 0.4579 0.0843
12 |Uta stansburiana [BRS 0.0628 0.9371 0.0
13 |Holbrookia macniata HM 0.3836 0.4685 0.1479
14 |Holbrookia propingua HP  0.0713 0.928 0.0007
15 [{Uma exsul UE 0.3697 0.6101 0.0201
16 |Basiiseus basiliions BB 0.2793 0.1729 0.5477
17 Lacerta vivipara LV 0.4025 0.322 0.2755
18 | Aspidoscels cosumela AC 03657 0.1829 04514
19 {Xenosauris newmanorum XN 0.3984 0.1992 0.4024
20 Xengsaurns platyceps xXP 0.1798 0.09 0.73
21 | Xenosaurus sp. nov. XQ 0.2794 0.1397 0.5809
22 | Xenosanrus grandis XG 0.4172 0.2086 0.3741
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Figura 4.5. Ordenacion de 22 especies de lagartijas en el triangulo
demogrifico de acuerdo con las elasticidades del crecimiento, la
permanencia y la fecundidad. Se muestra también la mortalidad adulta de
cada especie. Las siglas representan las especies de acuerdo con las tablas 4.4
y 4.8.

Sin embargo, el patrén de distnbucién de las especies en el trhangulo demografico no estuvo
relacionado con la variable /4L que combina la altitud y la latitud en que habitan las
poblaciones (Figura 4.6). Parece ser que, al considerar en conjunto las veintidos especies de
lagartijas, la distribucién geografica (altitud y latitud) no determina en ningun grado la
importancia relativa de los principales procesos demograficos para la tasa de crecimiento

poblacional de cada especie.
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Figura 4.6. Ordenacién de 22 especies de lagartijas en el tridngulo
demogrifico de acuerdo con las elasticidades del crecimiento, la
permanencia y la fecundidad. Se muestra también la variable que combina
altitud y latitud. Las siglas representan las especies de acuerdo con las tablas
44y4.8.

Las relaciones filogenéticas entre las especies no pudieron explicar mas alld del 23.6% de la
varianza de las elasticidades. Ademis, los tres coeficientes de autocorrelacién filogenética (P)
estimados para las elasticidades por proceso demogrifico se encontraron por debajo de 0.6
(Tabla 4.9). Debido a esto, es posible asumir que no existen efectos filogenéticos considerables
en la importancia relativa de los procesos demogrificos y, consecuentemente, tampoco en el

patrén de distribucion dentro del tnidngulo demografico
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Tabla 4.9. Resultados del andlisis de autocorrelacidn filogenética aplicado sobre las
elasticidades por proceso demogrifico. Se muestran los coeficientes de autocorrelacidn

filogenética (P) y los coeficientes de determinacion (R%). * = Coeficientes de
autocorrelacion estadisticamente distintos de cero con un nivel de significancia igual a
0.05.

Atributo de histonia de vida p R’
Crecimiento -0.13 0.052
Fecundidad 0.41 0.134
Permanencia 0.57* 0.236

Hasta aqui, utilizando las 22 especies de lagartijas pertenecientes a siete diferentes familias, se
ha rechazado la hipdtesis de una relacion entre el continuo “rapido-lento” y la distabucion

altitudinal o latitudinal de las especies, pero ¢sucede lo mismo dentro de géneros particulares?.

Al graficar Gnicamente las ocho especies del género Seelgporus en el tridngulo demografico, e
incluir una cuarta vaniable representando la mortalidad de los adultos, se observa una vez mas
una relacion entre esta Gltima y la importancia relativa de los procesos demograficos (Figura
4.7). Las especies que sufren alta mortalidad en las categorias reproductoras, como S. undulaius
y 5. grammicus (0.719 y 0.756 respectivamente), tienen elasticidades muy bajas en la permanencia
(Tabla 4.8) y se encuentran cerca del vértice de fecundidad, por lo que puede considerarseles
representantes del extremo “riapido”; mientras que especies que presentan baja mortalidad,
tales como 5. gracdosus (0.24), se sitGan con cierta tendencia al vértice de permanencia y por
consiguiente hacia el extremo “lento™. Las demas especies del género se ubican dentro de estos
dos extremos en el tridngulo y el gradiente de su distnibucién grifica concuerda de manera
robusta con el gradiente en sus valores de mortalidad adulta (Figura 4.7). Por lo tanto, puede
apoyarse la existencia del continuo “rapido-lento” dentro del género Scelgporus. Sin embargo, al

graficar la posicion de las especies de este género en el tridngulo demogrifico e incluir la
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vanable que combina la altitud y la latitud en que habitan las especies, no se observo ninguna
relacion entre ambas (Figura 4.8). Por lo tanto, dentro de este género tampoco parece haber
una asociacion eatre el continuo “rapido-lento” y la distribucién altitudinal-latitudinal de las

especies.
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Figura 4.7. Ordenacion de ocho especies del género Scelgporus en el tnangulo
demogrifico de acuerdo con las elasticidades del crecimiento, la
permanencia y la fecundidad. Se muestra también la mortalidad adulta de
cada especie. Las siglas representan las especies de acuerdo con las tablas 4.4
y 4.8.
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Figura 4.8. Ordenacion de ocho especies del género Scelgporus en el tridngulo
demografico de acuerdo con las elasticidades del crecimiento, la
permanencia y la fecundidad. Se muestra también la variable que combina
altitud y latitud. Las siglas representan las especies de acuerdo con las tablas
4.4y48.

Analizando solamente las cuatro especies consideradas del género Xemosaurus también se apoya
la existencia del continuo “rapido-lento” asociado a la mortalidad adulta (Figura 4.9). Las
especies con mayor mortalidad en los adultos (X. newmanorum y X. grandis; 0.29 y 0.25
respectivamente) se sitian en la porcién central del tnangulo, con valores mayores de
elasticidad en el crecimiento y en la fecundidad; la especie ain no descrita (X. . nor.), que
sufre una mortalidad anual de 0.21 (mortalidad intermedia), presenta una importancia de la
permanencia relativamente mayor y, por lo tanto, una posicion intermedia entre las dos
especies anteriores; X. platyceps, por ser la especie con la menor mortalidad en los adultos

(0.111), representa en este caso al extremo “lento” del continuo, con el valor mas alto de
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elasticidad para la permanencia y los mas bajos para la fecundidad y el crecimiento (Tabla 4.8,

Figura 4.9).
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Figura 4.9. Ordenacién de cuatro especies del género Xenosaurus en el tridngulo
demogrifico de acuerdo con las elasticidades del crecimiento, la permanencia y
la fecundidad. Se muestra también la mortalidad de los adultos de cada especie.
XG = X grandis, XN = X. newmanorum, XQ = X. gp. nov. y XP = X. platyceps.

En el caso del género Xenosaurus, se destacod una relacion entre la lattud y la altitud en las que
habitan las especies y el continuo “ripido-lento” (Figura 4.10). X. platyceps, que habita un
bosque de encinos a 23° N y 1460 msnm (zona templada), experimenta la menor mortalidad
adulta (0.111) y, por lo tanto, su posicion en el triangulo es la mas cercana al vértice de
permanencia y al extremo “lento” del continuo. La nueva especie del género (Xenosaurus sp.
nov.), que habita también un bosque de encinos a2 21° N y 1184 msnm, se encuentra siguiendo a
X. platyceps en el gradiente tanto altitudinal-latitudinal como en el continuo “rapido-lento” con
una tendencia un poco menor hacia el vértice de permanencia. X. sewmanorum habitante de un
bosque tropical estacional a 21° N y 1035 msnm se encuentra en un punto intermedio del

gradiente de distribucion y del continuo “rapido-lento” aunque cerca ya de la regién central del
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triangulo. Finalmente X. grandis, que es la especie que se localiza en la menor latitud en
comparacion con las tres restantes (18° N) y que habita un bosque tropical estacional a 1100
msam, adquiere la posicion mis alejada del extremo “lento” en la porcion central del trangulo.
En otras palabras, puede considerarse que X. grandis es la especie que exhibe la estrategia mas

“rapida” de entre las cuatro especies de este género que han sido consideradas (Figura 4.10).

75
E Répido /\

50 o
<0 B F Leaw
5 Ny
| .

2 - |,
L
AN iy
NS Yoy,
! FECUNDIDAD 0

Figura 4.10. Ordenacion de cuatro especies del género Xemosaurus en el
tridngulo demogrifico de acuerdo con las elasticidades del crecimiento, la
permanencia y la fecundidad. Se muestra también la variable que combina
altitud y latitud. XG = X, grandis, XN = X, nemmanorum, XQ = X. ip. nov. y XP
= X. platyceps.

4.4, Discusién

Los resultados que se obtuvieron en este capitulo apoyan la existencia de un continuo “rapido-
lento” en las historias de vida de las especies de lagartijas analizadas. Las especies consideradas

se distribuyen a lo largo de un eje principal determinado por la intensidad de la mortalidad en
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las categorias adultas, de tal manera que en un extremo del eje se ubicaron especies con formas
de vida “rapidas” (i.e., alta mortandad adulta, madurez temprana y alta fecundidad), y en el otro
extremo se encontraron especies con formas de vida “lentas” (i.e., baja mortandad adulta,
madurez tardia y baja fecundidad), pasando por toda una gama de estrategias intermedias con
tendencias de distinto grado hacia uno u otro extremo. Una estrategia “rapida” podria haber
compensado una elevada mortalidad de los adultos, generando mayores probabilidades de ser
reemplazados en la poblacién al haber producido una gran cantidad de vastagos antes de
morir. Por otro lado, en los ambientes con baja intensidad de la mortalidad en las fases adultas,
la seleccion natural parece haber favorecido lagartijas con menos eventos reproductores y con
la capacidad de alcanzar tallas mas grandes, atributos que a su vez permitieron la produccion de
crias de mayor tamaifio, presumiblemente més eficaces para competir y sobrevivir hasta la
reproduccion en este ultimo tipo de ambientes. Aquellas especies de tallas considerablemente
distintas del promedio general de la muestra de 89 especies, tales como las tres especies del
género Cyclura (tamafios mayores a 200 mm LHC), se localizaron fuera del cuerpo general del
continuo aunque con una considerable tendencia hacia el extremo “lento”, probablemente

debido a sus altas tasas de sobrevivencia adulta (Figura 4.4).

Un punto que debe destacarse es que, al parecer, el tamano de camada no se encuentra
directamente relacionado con las demas variables, por lo que puede suponerse que la
mortalidad de los adultos no es una causa directa de la evolucion de los distintos tamarfios de
puesta que se observan entre especies (e incluso entre poblaciones). De acuerdo a los
resultados del AF, la sobrevivencia adulta ejerce un impacto directo sobre el numero de
camadas por aflo (como una medida de la fecundidad), mas que sobre el tamafio de puesta.

Surge entonces una pregunta relevante: scudles son las principales causas evolutivas que han
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dado forma a la gran variacion registrada dentro de y entre especies eén el numero de crias que
son producidas en cada evento reproductivo?. Es probable que sea dificil enunciar una Gnica
causa responsable de la evolucidon de los diversos tamafios de camada que se documentan en la
actualidad en especies de lagartijas (Tinkle 1969, Tinkle et al. 1970, Stearns 1992, Schwarzkopf

1994).

Xenosaurus grandis, al compararse con especies de lagartyjas de cistintas famihias, tiene una
posicidn relativamente intermedia en el continuo “rapido-lento”. En todos los resultados se
encuentra ubicada cerca de la parte central del continuo, aunque de manera general tiene una
ligera tendencia hacia el extremo “lento”, misma que puede atribuirse a su alta sobrevivencia
adulta aaual (0.75). Esta posicion intermedia de X. grandis dentro del continuo puede estar
asociada al hecho de que habita una region tropical estacional, para la que se predicen valores
intermedios de mortalidad adulta en comparacién con zonas templadas (baja mortalidad
adulta) o con zonas tropicales no estacionales (alta mortalidad adulta), Sin embargo, esta
conclusion debe asumirse con precaucién, puesto que la relacién entre la distribucidn
geografica de las especies y su posicién relativa en el continuo “rapido-lento” no pudo
comprobarse al considerar en conjunto especies de lagartijas filogenéticamente distaates (ver
mas abajo). X. platyceps, tuvo una posicidn mas cercana al extremo “lento”, muy probablemente

debida a su aiin mayor sobrevivencia adulta (0.91).

Ninguna de las seis caracteristicas de histonas de vida que fueron analizadas (sobrevivencia de
adultos, tamano adulto, longitud a 1a madurez, edad za la madurez, tamafio de camada y numero
de camadas por afio) resultd tener un efecto filogenético considerable. A pesar de que los

coeficientes de autocorrelacion filogenética estimados para los seis atrbutos fueron
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estadisticamente distintos de cero, la proporcion de varianza explicada por la filogenia fue
menor al 27% en todos los casos (véase la tabla 4.6). Adicionalmente, los analisis multivanados
arrojaron resultados cualitativamente sioulares tanto antes como después de tomar en cuenta la
filogenia. Esto implica que, en general, la intensidad de la mortalidad adulta a un nivel
ecologico e independiente de que las especies compartan ancestros comunes, ha sido en efecto
una condiciéon ambiental capaz de promover la evolucién correlacionada de atributos de
historias de vida. Estos resultados también sugieren que, debido a que las caracteristicas de
historias de vida tienen un impacto directo en la adecuacién de las poblaciones, son mas
sensibles al cambio evolutivo (retienen menor inercia filogenética) en comparacion con
caractenisticas morfologicas (Campbell 1977, Morales 2000b). Un ejemplo claro lo constituyen
especies filogenéucamente relacionadas tales como Podards muralis y Podarcis tantica, lagartijas de
tamafo suilar (63 y 58 mm LHC respectivamente) que por experimentar sobrevivencia adulta
drasticamente diferente (0.26 y 0.8 respectivamente) han desarrollado historias de vida
distntas: P. muralis, que sufre mayor mortalidad, produce tres veces mas camadas a' . o que P.
tantica. Estas especies se encuentran con tendencias opuestas dentro del continuo “rapido-
lento”: P. muralis se sitha en el extremo basal del factor sobrevivencia (extremo “rapido”,
nimero 78 en la figura 4.4), mientras que P. tantica se encuentra cerca de la parte alta del factor
sobrevivencia (extremo “lento”, nimero 80 en la figura 4.4). Ni la posicién de X. grandis en el
continuo, ni la de X. platyceps, se modificaron considerablemente después de remover los

efectos filogenéticos (Figura 4.4).

El anilisis de elasticidad y la ordenacién de las especies dentro del triangulo demografico de
acuerdo a la importancia relativa de los procesos demograficos (crecimiento, fecundidad vy

sobrevivencia) representa una técnica adecuada para explorar ciertas hipotesis evolutivas, como

142



José Jaime Zidiga Vega 1V. Continuo “Ripido-Lento” Jumo 2005

el contnuo “ripido-lento” (Franco y Silvertown 1996), debido a que estas herramientas
permuten integrar informacidn con respectc a todo el ciclo de vida de las especies o
poblaciones (Caswell 2001), ademas de resumir dicha informacidn en un espacio triangular en
el que las especies se distnbuyen de acuerdo con su histona de vida. Adicionalmente, las
elastictdades no parecen tener una fuerte influencia de las relacicnes historicas entre las
especies (Oli y Dobson 2003), confirmando que la contribucién relativa de cada proceso
demografico esta determinada en mayor grado por factores ecolégicos (e.g., mortalidad adulta),
mas que por las relaciones histonicas entre las especies. Resulta entonces coherente considerar
que las especies que presentan formas de vida “rapidas”, posiblemente a causa de alta
mortalidad adulta, deberin tener una elevada importancia de la fecundidad para su adecuacion
promedio (en comparacién con los otros dos procesos) y, por lo tanto, su posicién dentro del
tnangulo estara cerca del vértice de fecundidad. Por el contrano, las especies con ciclos de vida
“lentos”, posiblemente a causa de baja mortalidad en los adultos, tendrin a la permanencia
(sobrevivencia sin crecimiento) como el proceso mas importante para su adecuacion promedio.
Utihzando las matrices construidas para 22 especies de lagartijas pertenecientes a siete familias,
se comprobd una vez mas la existencia de un continuo “ripido-lento”, donde las especies con
menor mortalidad adulta resultaron ser las mds cercanas al vértice de permanencia, mientras
que las de mortalidad adulta mas elevada se ubicaron cerca del véstice de fecundidad (Figura
4.5). Entre estos dos extremos, las demas especies se situaron 2 lo largo de un continuo dentro
del tridngulo demografico, de acuerdo a la iatensidad de la mortalidad adulta que sufren (.e.,
existe una relacion entre la mortalidad adulta y la importancia relativa de los procesos
demograficos). X. grandis se ubico, otra vez, en la parte central del continuo (Le., regidn central

del triangulo) con ligera inclinacidn hacia el extremo “lento” (Figura 4.5).
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Debido a que las elasticidades suelen ser similares entre especies lejanas, mientras que
poblaciones de la misma especie pueden exhibir patrones de elasticidad drasticamente distintos
(Oli y Dobson 2003), ademas de que no se encontraron efectos filogenéticos considerables en
las elasticidades por proceso demografico (Tabla 4.9), puede entonces asumirse que los
resultados obtenidos aqui, en lo que respecta a la ubicacion de las especies en el trangulo
demografico, tampoco se encuentran significaivamente afectados por las relaciones

filogenéticas entre las especies.

Al tomar en cuenta las 22 especies de lagartijas, no parece haber una relacion entre su
ubicacién geografica (altitud o latitud) y el continuo “rdpido-lento” (Figura 4.6). Es posible que
los patrones de mortalidad sean diferentes entre géneros y entre familias y que el considerar
solamente las diferentes altitudes o lattudes no sea suficiente para explicar las disuntas
intensidades de mortalidad que sufren todas estas especies. Esto significa que a una misma
altitud o latitud, dos especies pertenecientes a diferentes géneros o familias no necesaniamente
experimentan la misma tasa de mortalidad adulta. Por lo tanto, no es posible generalizar que,
considerando un conjunto amplio de especies de lasartijas de diferentes familias, pueda
observarse un gradiente de altitud o latitud en las tasas de sobrevivencia y menos ain en sus

historias de vida.

Dentro del género Scelgporus, se comprobé también la existencia de un continuo “rapido-lento™
en el que la importancia relativa de los procesos demogrificos se encuentra relacionada coa la
mortalidad de los adultos. Sin embargo, dentro de este género tampoco parece haber ninguna

relacion entre la alfitud o la latitud a la que se ubican las especies y el continuo “ripido-lento”.
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Diversos factores deben afectar las distintas presiones de mortalidad adulta que sufren las

especies de este género, independientemente de 1a ubicacion geografica de las poblaciones.

Por el contranio, dentro del género Xenosaurus fue posible venficar no solamente una relacion
entre la mortalidad adulta que experimentan las especies y su posicién relativa dentro del
continuo “rapido-lento”, sino que también se destacé una asociacidn entre la ubicacion
geografica de tales especies y la importancia relativa de los procesos demograficos. Estas
especies se distribuyen en el triangulo demografico a lo lazggo de un continuo, desde X. platyceps,
que es la especie con distribucion mas nortedia (23° N), y que ademas habita la zona de mayor
elevacion (bosque de encinos a 1460 msnm; extremo “lento”) hasta X. grandis, que es la especie
que vive en la region de menor lautud (18° N) y en un bosque tropical estacional (extremo
“rapidc”). Entonces, dentro de este género, parece cumplirse la prediccion de que aquellas
especies de lagartijas que habiten regiones de mayor alttud o latitud (zonas templadas)
expenmentaran bajas presiones de mortalidad (tanto en juveniles como en adultos) y por lo
tanto podran situarse con certa tendencia hacia el extremo “lento”, muentras que por el
contrano, las especies ubicadas en zonas de baja elevacidén o menor latitud (zonas tropicales),
sufriran mayor mortalidad y por lo tanto evolucionarin formas de vida relativamente “ripidas™
(Rose 1981, Adolph y Porter 1993, 1996). La caracterizacién demografica de un nimero mayor
de poblaciones y especies de este grupo taxondémico podria generar us mejor apoyo a la
relacion entre el continuo “rapido-lento” y la distribucién alttudinal-latitudinal de estas

especies.

Debe destacarse que, de entre las espeaes del género Xemosaurus que han sido tomadas en

cuenta, X. grandis representa la forma de vida mas “rapida” en comparacidn con las otras tres
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especies que habutan regiones mas elevadas o de mayor ladtud. Cabe esperar que, al
compararse con especies del género localizadas en menores latitudes, como X. penai o X.
phalaroanthereon que se distribuyen a lo largo de la Sierra Madre del Sur (Pérez-Ramos et al.

2000, Nieto-Montes de Oca et al. 2001), su posicion en el continuo sea entonces intermedia.

Finalmente, surgen las preguntas: ¢la relacion entre un gradiente de alttud o lattud en la
distribucién y el continuo “ripido-lento” se cumple sélo dentro de ciertos géneros?, ¢podsia
verificarse esta relacion al mivel de especie, es decir entre poblaciones? La buasqueda de las
respuestas deberd basarse en el andlisis demografico detallado de diversas especies dentro de

un mismo género y de distintas poblaciones dentro de una misma especie.
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Capitulo V
Evaluaciéon de la Inercia
Filogenética en Tres Atributos
de Historias de Vida dentro del Género

Xenosaurus

5.1 Introduccién

Los atnbutos de historias de vida pueden interpretarse como el resultado de la accén de la
selecaién natural sobre el crecimiento, la sobrevivenaa y la reproducaén, mismos que tenen
un impacto directo sobre la adecuacién de los organismos (Solbag 1980, Begon et al. 1996).
Bajo este enfoque, las caractegstcas de histonas de vida poddan considerarse como
adaptaciones 2 los distuntos ambientes en los que han evoluconado las poblaciones. Sin
embargo, dos observaciones sugieren que esta interpretacidn adaptacionssta esti mcompleta
Prmero: algunos atobutos de histonias de vida se encuentran fijos desde niveles taxondmicos
mas altos, es decir, a nivel de poblaciones o especies no existe vanacidon sobre la cual podrdia
operar |a seleccion natural. Posiblemente este tipo de caractedstcas fijas tengan ain una
funcion adaptanva, sin embargo no todas los atnbutos fijos dentro de un linaje tienen
funciones claras y poddan estar restringiends la evolucidén de otros caracteres relacionados
(Stearns 1992). Segundo: la relacidn que se ha observado entre certos atnbutos como la
monalidad y la edad a la madurez, o }a fecundidad y la mortalidad, difieren entre grandes
grupos taxonémicos como los mamiferos, los reptiles y las aves (es decir, las pendientes de las
gegresiones son significativamente diferentes) (Chamov y Berrgan 1990, Chamov 1993), lo

que sugiere que la evolucidn de los caracteres de historias de vida, al igual que sucede con
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caracteres morfologicos, fisioldgicos y conductuales, ha sido determinada en gran medida por

1a histona evolutiva compartida.

Cuando se trata de analizar y explicar la evolucién de las historias de vida dentro de cierto
grupo, deben tomarse en cuenta las restricciones impuestas por las relaciones filogenéticas o,
dicho de otro modo, por los efectos del linaje o efectos historicos, los cuales se han resuoudo
bajo el concepto de “inercia filogenéuca” (Stearns 1992, Edwards y Naeem 1993, Morales
2000b). Al observar deresminada caractedstica de histonia de vida en diversos taxa, debe de
cuanuficarse la cantidad de varniacion en dicho atributo que es producto de la histopa evolunva
y que, por lo ranto, refleja las relaciones entre especies ancestrales y especies descendientes que
subyacen a todos los seres vivos (Marmins y Haasen 1996). Estas relaciones se encuentran
representadas en las filogenias de los grupos (Morrone 2001) y, por lo general, benen como
consecuencia que dos especies que comparten un ANCestro cercano son mas parecidas entre si
en comparacidn con otras especies de las que divergieron en una época més temprana, por lo
que puede esperarse que tales especies cercanas compartan una mayor proporcion de rasgos en

su histona de vida.

Bajo este contexto, la explicacidn de la evolucidn de histonas de vida debe considerar que los
términos adaptacién y restriccidn filogenética representan dos extremos de ua continuo en las
explicaciones biologicas (Martins y Hansen 1997). Actualmente existen métodos para
identificar y cuanuificar las contnibuciones de la inercia fllogenética en la determinacidén de los
cacacteres de los organismos y que también permiten llevar a cabo andlisis independientes de
los efectos histéricos. Estas herramientas, en conjunto, se conocen como el método

compacativo (Hacvey y Pagel 1991, Diniz-Filho 2000). Estos procedimientos identifican,
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cuantifican y eliminan la proporcién de la varacién en los atributos que es explicada por la
“inercia filogenética” (Morales 20002, 2000b), ademas de estimar la proposcion de va.tia;:ién
complementana que se atrbuye a evolucién independiente (salores especificos libres de inercia
filogenérica) y con la que pueden levarse a cabo correlaciones con otros atnbutos o con
caractensticas ambientales con la finalidad de encontrar evidencia de relaciones y respuestas
adaptativas, una vez que los efectos del arrastre filogenéuco hago sido eliminados (Felsenstein

1985, Maruns y Hansen 1996).

Stearns (1984), Dunham y Miles (1985), Dunham et al. (1988) y Miles y Dunham (1992)
llevaron a cabo estimaciones del impacto de las relaciones filogenéticas en caracteres de
historias de wda de diversas especies de repties pertenecientes al orden Squamata Estos
autores argumentan que los procesos microevolutivos de lagartijas y sespientes han ocurndo
dentro de un marco de restricciones relativamente recientes que haa impuesto limites a la
forma en la que covaran diferentes atributos de historias de vida dentro de vn determinado
linaje. Son escasos los trabajos que documentan restnicciones histénicas en las caractenisticas de
histonias de wida de lagartyyas a nivel genf;::ico. Pranka (1995) realizé una evaluacién de la
evolucion del tamafio corporal en especies del género Varamus, y concluye que en este género
ha habido una répida evolucidn de la talla, con baja influencia de las relaciones ancestrales. Por
su parte, Rubio-Pérez (2002) encontrd que la fillogenia del grupo fomguatus perteneciente al
género Seelpporus 0o ejerce una influencia significativa en la vananza de diversos caracteres de
historias de wvida, por lo que asume explicaciones microevolutivas. Se necesitan mas
evaluaciones mntragenéncas de la mercia filogenética en caracteristicas de histonas de vida de
lagarnijas para poner a prueba el patrén observado por estos Ultimos autores en el que, a nivel

de género, el acrastre fillogenético en este tipo de caracteres parece ser significativamente
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menor en comparacion con el que se registra a nivel de famiia o con el que puede observarse
en caracteres morfologicos. Esta propuesta puede derivarse también del supuesto de que las
caracteristicas de historas de vida, al tener un impacto directo sobre la adecvacién de los
organismos, tienden a ser mas libies evolutivamente y por lo tanio parecen retener minimas

restricciones filogenéncas (Campbell 1977, Morales 2000b).

El presente capitulo nene como objetivo evaluar en qué grado la histona evolutva del género
Xenosaurus explica la vanacion observada (entre las especies que Jo componen) en algunos
atnbutos de historias de vida. Se ha documentado previamente que diversos factores
ambientales (preaipitacidn, temperatura y dispomsbhidad de alimento) pueden provocas
variacion en la expresidn de algunos caracteres de la histonia de vida de Xenosaurus grandis
(Capirulos 11 y III), que la baja mortalidad adulta ha jugado un papel crucial en la evolucién de
la reparucion de recursos entre los procesos de crecer, sobrevivir y reproducirse (Capitulos 111
y IV), v que la intensidad de la mortalidad adulta de las especies del género puede estar
determinada por la longitud del periodo de actividad, que a su vez esta restringida por la
distribucién alntudinal y latitudinal de las poblaciones (Capitulo IV). Sin embargo, éstas son
sélo explicaciones pacciales que deben complementarse evaluando el impacto de la snercia

filogenética sobre algunos atnbutos de la histona de vida de las especies del género Xenosanrus.

Los objetivos particulares de este capitulo son: 1) evaluar la intensidad de la inercia filogenética
sobre el tamafio de camada, el tamafio al nacer y la talla promedio de las hembras adultas que
presentan las espeaies del género Xenosanrus, 2) analizar la evolucidén correlacionada entre los
componentes especificos (ibres de efectos filogenéticos) de estos atributos de historias de vida

con la finalidad de inferir adaptaciones entre ellos; 3) analizar la correlacion enue los

150



José Jaime Zidiiga Vega V. Inercia Filogenénca Juaio 2005

componentes especificos de cada una de estas caracteristicas y la lastud y altitud que habitaa
las distintas especies del género con el objeto de evaluar posibles tespuestas adaptau'va's; y
finalmeunte 4) cuantificar la proporaién de la vanacidn en el tamafio de camada y en la talla de
las coas al nacer que es explicada tanto por los componentes filogenétcos, como por los
componeates especificos de estas mismas vacables, de la talla de los adultos y de dos varables

ambientales: la altitud y la lantud en que habitan las especies del género.

Todas las especies del género Xenosaurus comparten rasgos tmportaates de su histona narural,
destacando el modo de forrajeo acechador, el uso de gnetas de roca como microhdbirat, el
termoconfommismo y las tasas metabdlicas bajas (Ballinger et al. 1995, 2000c, Lemos-Espinal et
al. 1996b, 19972, 1998b, 2003b), por lo que puede suponerse que estas cacactenisticas se fijaron
en ua nivel taxonémico supenor. Puede predecisse entonces (por extrapolacidn a las
caractenisticas de histonas de vida) que la proporcida de la inerciz filogenética en el tamafio de
la camada, la talla de las cdias al nacer y ¢l tamafio promedio de las hembras adultas dentro del
género Xemosaurus sera relativamente alta en comparacidén con la observada en especies del
género Seelgporus, en cuyas especies se ha observado una divessidad de rasgos de historia natural
relativamente mayor, ademis de que se ha estimado una baja proporcidn de inercia filogenética
en los atmbutos de historias de vida mencionados (tamaiio de camada, tamasio de las cdas y
talla adulta de las hembras) (Rubio-Pérez 2002). Por otro lado, la modfologia aplanada de las
especies del género Xenosaurus, podria ejercer una influencia restrctiva en cuanto 2 la cannidad
(y volumen) de embriones que las hembras pueden producir (Ballinger et al. 2000a), por lo que
puede esperarse que exista un compromiso de histora de vida entre el nimero y el tamafio de
vastagos, una vez que los efectos filogenéticos hayan sido removidos. Por dltimo, de acuerdo a

la hipétesis de ua gradiente altitudinal-latitudinal en la morstalidad de las poblaciones de
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lagartijas y a un continuo “ripido-lento” de evolucién de histonas de vida basado en ta
intensidad de la mortalidad adulta, se espera que [a altitud y la latitud tengan relaciones inversas
con los valores del tamafio de camada libres de wnercia filogenéuca (a mayores alotudes o

latitudes se predice menor fecundidad)'.

5.2, M¢étodos

5.2.1. Especies Consideradas e Hip6tesis Filogenética Utilizada

Actualmente existen seis especies descatas dentro del género Xenosanrus: X grandis, X. platyceps,
X. newmanorum, X. rectocolluris, X. penai y X. phalaroanthereon, asi como cuatro subespecies de X
grandis: X. g. agrenon, X. g arboreus, X. g. rackhami 'y X. g. sanmartinensts (Kung y Thompson 1968,
Ballinger et al. 2000c, Pérez-Ramos et al. 2000, Nieto-Montes de Oca er al. 2001), mismas que
pronto seran descatas como especies independientes (Nicto-Montes de Oca com. pers.).
Adicionalmente, se han descubierto recientemente nuevas poblaciones que, de acuerdo con
analisis morfoldgicos y moleculares, cada vna de ellas parece corresponder a una especie
disunta (Nieto-Montes de Oca com. pers.). Se examinaron los ejemplares de diversas especies
del género que se encuentran depositados en el Museo de Zoologia de la Facultad de Giencias
y en la coleccién de anfibios y reptiles de la Unidad de Biologia, Tecnologia y Prototipos de la
FES Iztacala para determinar el tamasio de camada (ndmero promedio de embnoges observados
en las hembras de cada especie), la falla de las crias al naver (talla promedio de las crias colectadas

en la época de nacimientos) y el famaro promedio de las hembras adultas (longirud hocico-cloaca de

! En el Capitulo 1V se puso a prueba la hiptesis de una relacion entre ¢l continuo “ripido-lento” de evoluctén de
historias de vida y la distribucién geogrifica (aldtud y uowd) de especies de lagarnjas. Se presentd apoyo para esta
relacidn al evaluarla con cuatro especies del género Xenosauris.
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las hembras que presentaron actividad reproductora). El apéndice D muestra un Listado de los
especimenes de colecta que fueron analizados. Para X. grandis, las estmaciones que se
unlizaron, tanto del tamaio de camada (5.1 cdas) como de la longitud promedio de las
hembras adultas (113 mm LHC), fueron las que reportaron Ballinger y colaboradores (2000a),
mientras que para la longitud de las coas al nacer de esta especie se utilizé la esnmacién que se
obtuvo en este trabajo mediante nacimientos en cautivedo (50.18 mm LHC; nimero de
hembras = 7, ndmero de crias = 30). También se utlizaron los datos correspondientes a estos
atnburos denivados de los trabajos de Rojas-Gonzalez con X platyceps (en prepatacion) y de
Zamora-Abrego con una especie del género aun no descdta (en preparacidn), ademas de
registros de tallas al nacer que se han observado en el campo en difercates especies (Lemos-
Espinal com. pers.). Para X platyceps estuvo disponible informacién de dos poblaciones, misma
que se promedid para obtener ua solo valor para cada atobuto (Rojas-Gonzilez, en
preparacién). Asimismo, existen datos del tamafio promedio de las bembras adultas y del
tamafio de camada de X wewmanorum seportados por Ballinger et al (20002) que también
fueron incluidos en el analists. En total se contd con datos de las tres vanables de historias de
vida mencionadas (tamafo de puesta, talla de las coas y de las hembras adultas) para once
especies: X. newmanorum, X. platyceps, X. grandis, X. rectocollaris, X. phalaroanthereon (cinco especies
descntas), X. ggremon (anteniormente subespecie de X grundis que serd descrita como especie
nueva), y las restantes cinco especies correspondieron a taxa aun no descritos, por lo que en
esta tnvestigacion se les asigné el nombre de su localidad de origen para identificadas a lo largo

del presente capitulo (X guerétaro, X. zoquitlin, X. sierrapuare, X. pdpaloy X. chiapas) (Tabla 5.1).
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Tabla 5.1. Caracteristicas de historias de vida y de los sitios de dismibucion de Ias once especies del género
Xenosanrws que han sido utlizadas en los andlisis ded presente capirulo. Se muestran los valores correspondientes
de amario de camada, talla de las crias al nacer y talla promedio de las herbras adultas, ademas de la alotud y |2
Jatrud en que habita cada poblacion.

N Tamarno de las  Talla de las .
Tamano de , Alntud .

Carmada crias al nacer hembras (msam) Lacud

(mm LHC)  (mm LHC) ™
X. nenwanorum 2.6 30 117.6 1035 21° 24

X. plaryeps 2.29 50.46 115.07 4201460 23°02-35

X. queritare 23 30 104.77 1184 21°10'
X. grandis 5.1 50.18 113 1100 18° 52'
X. zoquitlin 4 47.75 107.31 2000 18° 20’
X. sierrajuares 5.75 $0.71 108.84 1752 17° 39"
X. agrenon 3 52 104.81 740 15° 56’
X. phaloanthereon 2.86 52.4 115.39 2160 16° 14’
X. pipals 2.64 48.03 108.7 2000 17° 50°
X. reclocollaris 3 46.5 102.5 2134 18° 37
X. chigpas 4 454 106.87 1025 16° 54'

La bipotesis flogeaénca actual del género Xemssanrus incluye 20 especies, la mayosia de las
cudles aun no estan descritas (Nieto-Montes de Oca en preparacion); a partic de ésta se elabord
una filogenia que incluyé solamente a las especies que fucron analizadas (Figura 5.1). Las
longitudes de las ramas (porcentaje de cambios 2 lo largo de las ramas) se denvaron de un
arbol filogenéuco obtenido mediante el analisis bayesiano parmcionado de un fragmento de

DNA mitocondnial de aproxamadamente 850 pares de bases (Nieto-Montes de Oca en

preparacion) (Figura 5.1).

154



José Jaime Ziniga Vega

V. Inercia Filogenénca

Junio 2005
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0.0349 0.085
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0.2192_
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X. newmanorum
X. platyceps

X. querétaro

X. grandis

X. zoquitlén
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X. papalo

X. rectocollaris
X. chiapas

Figura 5.1. Hipétesis filogenétca que representa las relaciones historicas entre las especies
analizadas en este capitulo. Se muesman solo las once especies para tas que se pudieron
obrener datos de tamario de camada, tlla al nacer y tarmafio de las hembras adultas. Esta
flogema es denvada de la que incluye a veinte especies del género Xemosawrus. Las
Jongitudes de las ramas estin dadas en porcentaje de cambios (Nieto-Montes de Ocz en

preparacidn).

5.2.2. Evaluacién de la Inercia Filogenética

Para estunar el impacto de la ineraa filogenética sobre los tres atabutos de histonas de wida

analizados se utlizd el método de autocorrelacion filogenética propuesto por Cheverud y Dow

(1985) y por Cheverud et al. (1985). Esta herramienta también permite cuantificar la

proporcida de variacibn en las caractedistcas que puede ser explicada por la inercia filogenética

y aquella proporcién que puede ser atmbuwida a evolucdn mdependiente. El modelo esta

representado por:

y=pWyte
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donde y es un vector de los valores observados de los atributos fenotipicos, P es el coeficiente
de autocorrelacion filogenética y estima la fuerza de )a inercia filogenética en el atrbuto, W es
una matnz de similitudes flogenéncas, y e es un vector de residuales. En este modelo, pWy
representa al componente filogenénco (proporadn del atributo que corresponde a la histora
evolutiva del grupo) y el vector ¢ corresponde al componente especifico (proporcidn que
puede ser considerada como resultado de la evolucidn mdependiente del arrastre filogenético).
Cuaado el coeficiente de autocorrelacion (P) presenta valores cercanos a uno, significa que el
atnbuto de intetés exhibe una alta inercia fillogenética; cuando tene valores alrededor de cero
se puede concluir que los caracteres no presentan una influencia de la filogenia y los valores
negativos de este cocficiente que se aproximan 2 la unidad pueden explicarse argumentando
que las especies filogenéticamente mids cercanas presentan las diferencias mds marcadas del
atnbuto en cuestién. De este modelo también puede esumarse el coeficente de determinacién
(R, que es la proporcién de vatianza del cacicter que es explicada por la filogenia, de la
siguiente manera:
R?= 1 — (varianza de los ecrores / varanza de )

La vananza de los errores representa a la vananza del modelo de autocorrelacién, mientras que

1a vananza de y es la variabilidad natural de la vanable y de interés.

El grupo taxonémico con el que se compararon los resultados referentes a la cantidad de
inercia filogenética sobre los atbutos fenotipicos analizados, fue el grupo frgnalus del género
Scelpporus, cuyas especies presentan una mayor diversidad de rasgos de historia natural (por
ejemplo, €] uso de diferentes microhabitats como troncos de arboles, superficies rocosas y
suclo), ademas de que para este grupo estan disponibles los resultados de analisis de

autocorrelacidn filogenética sobse distintos caracteres de histonas de vida (Rubio-Pérez 2002).
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5.2.3. Correlaciones entre los Atributos Analizados y la Altitud y la Latitud

Los valores especificos libres de inescia fdogenéuca de las tres caracteosticas de historias de
vida consideradas (vectores ¢ denvados del modelo de autocorrelacion fdogenénca), fueron
volizados para realizar correlaciones (corregidas por la filogensa) entre estos mismos caracteres
para inferir posibles relaciones adaptativas. Asimismo, se correlacionaron también con la
alutud y la lautud en que habitan las poblaciones con la finalidad de explorar si la evolucidn
independiente de estos atnbutos de histonas de vida pudo baber respondido a alguno de estos

dos factores de distnbucidn geografica.

Adscionalmente, las correlaciones entre los txes caractetes de histonas de vida considerados
(tamasio de puesta, talla al nacer y tamado de las hembras adultas), también se llevaron a cabo
mediante la aplicacion de un analisis de comrastes filpgenélicamente independientes (CF1S; Felsenstemn
1985). En esta técaica se calculan valores libres de ia inercia filogenénca para cada nodo dentro
de la fdogenia, de ral manera que es posible esumar el grado de evolucion correlacionada entre

caracteres a lo Jargo de la historia evolunva del grupo.

5.2.4. Cuantificacién de la Proporcién de Varianza en el Tamasio de Camada y
en la Talla al Nacer que es Explicada por Diversos Factores Filogenéticos

y Especificos

Para evaluar 1a proporcion de vananza en el tamafio de camada y en 1a talla de las crias al nacer

que es explicada por distintos factoses, se aplicaron andlists de rutas (path analysis, Lohelin 1992,
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Shipley 2000), mssmos que cuantfican la cantdad de vananza de cada atnbuto que es explicada
por los factores que se incluyen en un modelo causal como los que se presentan en las figuras
5.2y 5.3. Se asume que cada atributo de historia de vida es resultado de la influencia de las
relaciones filogenéticas (vector PIWy del modelo de autocorrelacidn que corresponde al
componente flogenénco), de la talla de las especies, de la alttud y de la lancud en las que
habitan las poblaciones. Ademas, tanto la talla, como la altitud y la laurud podrian estar
determinadas en cierto grado por las relaciones historicas entre las especies, de modo tal que
las especies cercanas pueden compactir tamadios y localidades geograficas similares®. Por esta
ulttma razén se aphico un analisis de autocorrelacién filogenética a la talla de las especies, a la
alorud y a la latitud, para obtener valores filogenéticos (vectores PW5) y especificos (vectores &)
de cada una de estas varables. De este modo se llevaron a cabo andlisis de tutas tanto para el
tamafio de la camada como para la talla de las crias al nacer, utlizando como vasables causales
los valores especificos (vectores ¢) y filogenéncos (vectores PW3) de cada factor (talla, altirud y
latitud), ademas del componente filogenético (vector pWy) de cada atubuto analizado (Figuras

5.2y 5.3).

Los coeficientes situados por encima de cada flecha en las figuras 5.2 y 5.3 represeatan la
magnitud de influencia de cada factor causal (vanables en la base de alguna flecha) sobre cada
variable efecto (vanables en la punta de alguna flecha) y se denominan coeficientes de ruta
(path coeffictents). Estan determinados por los coeficientes parciales de regresiones multiples,
donde cada vapable efecto es la vanable dependiente del modelo de regresion y los factores
causales son las variables independientes o explicativas que afectan de forma directa a dicha

vaniable efecto (Lohelin 1992). Adicionalmente, las correlaciones entre los distintos

2 Revisar las ideas sobre la “conservadon filogenética del niche” en Harvey y Pagel (1991) y en Desdevises et al. (2003).
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componeantes flogenéticos (vectores Py que estan denotados por una F en las figuras 52y
5.3) y eantre los distintos componentes espedificos (vectores e que estan denotados por una E
en las figuras 5.2 y 5.3) que han sido incluidos en los modelos causales deben tomarse en
cuenta en el andlisis de rutas debido a que representan causas comuaes a dos factores
explicauvos que no pueden medirse directamente y que sin embargo deben considerarse,
puesto que tienen un efecto mdirecto en la vanable respuesta (el tamado de camada o 1a talla
de las coias). En los modelos causales planteados existen dos clases de rutas hacia el tamafio de
camada o hacia el tamafio de las cnias al nacer: 1) rumas filogenéacas, que se ongnan en alguna
de las cuatro varables compuestas por vectores filogenéticos (F), y 2) rutas especificas, que
surgen de alguna de las tres vanables conformadas por vectores especificos (B). La proporcion
de la vananza del atnbuto de histonia de vida (tamasio de camada o talla de las crias al nacer)
que es explicada por cualquier ruta directa es igual al cuadrado del producto de los coeficientes
de rutas que incluye. La proporaidn de la vananza que es explicada por rutas que incluyen las
correlaciones entre los factores, ya sean filogenéticos o especificos, es igual al doble del
producto de los coeficientes de rutas y del coeficiente de correlacién ncludos en alguna ruta
que vaya desde el tamafio de camada o desde la talla de las cdas al nacer hacia alguna vanable
causal, pasando por su correlacién con otra y de regreso por esta tiltima vanable causal hasta el
tamafio de camada o la talla de las coas. De esta manera, se calcularon las contobuciones
proporcionales de diversos factores especificos o filogenéticos a la vaniacién observada en las

dos caracteristicas de histownas de vida analizadas.
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Figura 5.3, Modelo causal utilizado en el anlisis de rutas para el tamario de las crias al nacer. Fi se refiere al valor
filogenético de una caracteristica y Ef se refiere a su valor especifico. Los coeficientes asociados a las flechas
representan coeficientes de ruta (path cosffidents) y miden la magnitud de la influencia que ejerce cada vanable
causal sobre cada vanable efecto.

5.3. Resultados

5.3.1. Evaluacién de la Inercia Filogenética

Las especies del género Xenosaurus parecen presentar una fuerte restriccion filogenética en el
tamafio de camada (0 = 0.58, P < 0.05), con un 45.29% de vananza en el caricter que es
explicada por la filogenia del grupo (Tabla 5.2). Sin embargo, en los otros dos atributos de

histonas de vida el impacto de las relaciones fillogenéticas es minimo (tamafio de las cdas: p = -
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0.06, P = 0.89; talla de tas hembras: p = 0.28, > = 0.41) y la varianza explicada por la filogenia
es menor al 15% (tamafio de las cras: R* = 0.0796; talla de las hembras: R? = 0.1349) (Tabla
5.2). Taato los cocficientes de autocorrelacidn filogenétca (P), como los coeficientes de
determinacién (R’ que fueron obrenidos en las tres caracteristicas de historias de vida de
especies del género Swhporns, fueron menores que los observados con las especies de
Xenosaurus (Tabla 5.2). Al parecer, las especes mas cercanas del grupo forguatus son las que
presentan las distmiitudes mas marcadas entre si en lo que se refiere al tamafio de la camada, al
tamano de las crias al nacer y a la talla de las hembras adultas (P < -0.55 en los wes casos).
Ademas, en los tres atributos la filogenia de estas especies del género Seelporus apenas alcanza a

explicar un 6.7% de la varianza observada

Tabla 5.2. Valores del coeficiente de autocorrelacion (p) y de la proporcion de varianza del caricrer
que es explicada por la filogenia (R? en tres atributos de historias de vida para especies de los géneros
Xenosaurns y Scelgporus. Los datos de este Glimo geénero pertenecen a especies del grupo lorgualis y
fueron obtenidos de Rubio-Pérez 2002 * = Coeficientes de autocorrelacidn estadisncamente
distintos de cero con un nivel de significancia igual a 0.05.

Tamafo de Tamano de las Tamano de las hembras
camada caas adulras
Xenosanurus
p 0.58* -0.06 0.28
R’ 0.4529 0.0796 0.1349
Sceloporns
p -0.73* -0.76* -0.57*
R’ 0.063 0.064 0.067

5.3.2. Correlaciones entre los Atributos Analizados y la Altitud y la Latitud

Se llevaron a cabo correlaciones entre el tamafio de 1a camada y el tamano de las crias al nacer,

entre la talla de las hembras y el tamatio de la camada, y finalmente eatre la talla de las hembras
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y ¢l tamado de las cdas al nacer, utlizando: 1) los datos oaginales antes de corregic por la
filogenia, 2) los contrastes filogenéncamente independientes (CFIS), y 3) los valores especificos
obtenidos de los analisis de autocorrelacién fillogenétca (vectores é) (Figura 5.4). La tnica
relacién significativa se presentd entre el tamario de camnada y la talla de las coias al nacer, y esta
correlacion fue negativa y estadisticamente significativa al utilizar tanto los valores crudos antes
de corregir por las relaciones fillogenéucas, como al emplear los valores Libres de efectos
filogenéncos (vectores ¢) (Figura 5.4 4y g). La talla promedio de las hembras adultas no tuvo
correlaciones significauvas ni con el tamario de camada ni con la talla de las cdas al nacer en
ningln caso (valores crudos, contrmastes filogenéticamente independientes y residuales del
modelo de autocorrelacidén flogenética; Figura 5.4 4, 4 ¢, f, 5, ). No se encontré ninguna
asociacion significativa eatre los tres atrbutos analizados ab utilizar CF1S, lo que indica la falta

de evolucidn correlactonada entre estos caracteres a lo largo de 1a histona evolutiva del grupo

(Figura 5.4 4, ¢y ).
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Figura 5.4. Correlaciones entre los tres caracteres de historias de vida que han sido analizados en este capirulo
utilizando: 4, & y o) los datos crudos antes de romar en cuenta a la filogenia, 4, ¢ vy fj los contrastes
filogenétcamente independientes: y g, 4 e 1) los vectores residuales del modelo de autocorrelacion fillogenética. a
y 2 muestran correlaciones negativas significativas entre tamano de camada y tamano de las crias al nacer (P <

0.05).

Se realizaron también correlaciones entre las variables de historias de vida y la altitud y latrud a

la que viven las poblaciones empleando tanto los datos ongmnales como los vectores ¢, libres de

inercia filogenéoca En aingin caso, ni antes ni después de corregir por las relaciones

filogenébcas, existid alguna correlacién significativa (Tabla 5.3).
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Tabla 5.3. Resultados de las correlaciones entre las tres caracteristicas de historias de vida consideradas y ta alttud
y la laowd a las que habitan las poblaciones udlizando los valores ofiginales y los vectores e Se muestran
coeficientes de correlacion (7, coeficientes de determinacién (R?), ademis del valor del eseadistico £ de studenr y
su probabilidad asociada (P) que prueban la hipétesis nula de que no existe relacién entre las vanables.

r R’ ! p
Tamano de la camada vs.
altirud

Datos onginales 0.16 0.03 0.55 0.59
Vectores ¢ 0.08 0.006 0.0.26 0.80

Tamarfio de la camada vs.

fatirud

Datos onginales -0.47 0.22 1.76 0.11
Vectores ¢ -0.33 0.11 t.16 0.27

Talla de las crias vs. alntud
Datos onginales -0.28 0.08 0.97 0.35
Vectores ¢ -0.29 0.08 1.00 0.34

Talla de Jas crias vs. latitud
Datos onginales 0.24 0.06 0.83 0.42
Vectores ¢ 0.26 0.07 0.88 0.40

Talla de las hembras vs. altitud
Datos onginales -0.18 0.03 0.61 0.55
Vectores ¢ -0.13 0.02 0.42 0.68
Talla de las hembras vs. lantud

Datos onginales 0.42 0.18 1.53 0.15
Vectotes ¢ 0.35 0.12 1.24 024

5.3.3. Proporcién de Varianza en el Tamaino de Camada y en la Talla al Nacer

que es Explicada por Factores Filogenéticos y Especificos

En los modelos causales de las figuras 5.2 y 5.3 puede notarse que cada vanable causal (excepto
el valor filogenético de cada atributo) esta compuesta por un vector especifico (E = vector ¢) y
un vector flogenétco (F = vector pWj) de acuerdo con el modelo de autocorrelacidén
flogenénca (Cheverud et al. 1985, Cheverud y Dow 1985). Mediante los coeficientes de rutas,
las correlaciones entre los compogentes filogenéticos (varables F; en los modelos cauéales;

Tabla 5.4) y aquellas entre los componentes especificos (vadables E; en los modelos causales;

165



José Jaime Zodiga Vega V. Inercia Filogenérica Junio 2005

Tabla 5.5) se estimd la proporcién de la varianza, tanto del tamarnio de la camada como de la
talla de las coas al nacer, que es explicada por rlas especficas (factores causales libres de efectos
historicos) y aquella que es explicada por rutas filogenéticas (factores causales determinados pot

las relaciones filogenducas).

Tabla 5.4. Correlaciones entre los componentes flogenéncos incluidos como factores causales
del ramanio de camada y de la talla de las crias al nacer.

meaﬂg ds camods ij]g de b cnm Fm[la Fal]umd Flaﬁmd
me:mo de camada 1
Fu?!: de lax crias - 1
Foo -0.133 -0.331 1
Faind -0.328 -0.48 0.474 1
Fiping -0.78 -0.728 0.661 0.589 1

Tabla 5.5. Correlaciones entre los componentes especificos
inclutdos como factores causales del tamado de camada y de la
malla de las crias al nacer.

Eulh Eakinﬂ E‘l:«nmd
1alla 1
En]urud '0.1 32 1
B 0.251 -0.222 1

El modelo causal del tamafio de la camada (Figura 5.2) explica el 55.06% de la vaoanza total en
este atdbuto (Tabla 5.6). El 52.48% se encuentra explicado por factores determinados
filogenéticamente, mientras que solamente el 2.58% estd explicado por factores especificos que
poddan atribuirse a evolucidn independiente (Tabla 5.6). El 52.48% de la varianza que esta
explicado por factores filogenéuncos no es considerablemente diferente del valor de R* (0.4529;

Tabla 5.2) obtenido mediante el modelo de autocorrelacion flogenética; este Glumo valor
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también estima el porcentaje de vanacidn en el atnbuto que se encuentra determinado por las

relaciones filogenéticas.

Tabla 5.6. Proporciones de la vananza en ¢l tamario de camada que son
explicadas por Jos valores filogenéucos (F) y especificos (E) de Ja talla, la
alorud y la I2titvd. Feor y Eeow se refieren a los porcentajes de varianza
que son explicados por las correlaciones entre los factores filogenéucos
y especificos respecuvamente.

Factor causal | % de vanianza Factor causal % de vadanza

Fo o . 04409 E. 0.0055
F.. 0.00007 E jia 0.0035
F oy 0.0000009 Eypo 0.0095
Fpu, 00053  E_ E,_. 00073
E.,. 0.0785 E._, 0.0258
Pl 0.5248 Gran Total 0.5506

El modelo causal que trata de explicar la vanacida en el tamafio de las crias al nacer dentro del
género Xenosaurus explica el 34.86% dc la vananza total de la talla de las crias (Figura 5.3; Tabla
5.7). E1 16.32% se encuentra explicado por factores filogenéncos, mientras que el 18.54% esta
explicado por los factores especificos que fueron incluidos en este analisis de rutas (Tabla 5.7).
Del método de autocorrelacidon filogenéuca que fue aplicado sobre el tamafio de las cras se
obtuvo un valor de R?igual 2 0.0796 (Tabla 5.2), mismo que no es drasticamente diferente del
16.32% de la vananza en el caracter que estd determinado por la filogenia del grupo de acuerdo

al andlists de rutas.
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Tabla 5.7. Proporciones de la varianza en Ia talla de las coas al nacer que
son explicadas por los valores flogenénicos (F) y especificos (E) de Ia
talla, la aldrud y la latirud. Feorr y Econ se rtetieren a los porcentajes de
vananza quc son explicados por las correlciones entre los fFactores
filogenéncos y especificos respectvamente.

Factor causal | % de vananza Factor causal % de varianza

R amato de ta erine 0.0986 . 0.0639
Fo 0.0008 B 0.0594
Fatirod 0.000015 B g 0.016
Fiina 0.0091 E.. 0.0461
F_. 0.0547 E_, 0.1854
F 0.1632 Gran Total 0.3486

1otal

5.4. Discusién

El tamano de camada en las especies del género Xenosaurus patece tener una considerable
influencia filogenéuca (0 = 0.58, P < 0.05, R* = 0.4529), lo que contrasta con las especies del
grupo forguatus del género Scelgporus, en las que son los taxa mds ceccanos 1os que presentan las
mayores diferencias entre si en esta varable (9 = -0.73, P < 0.05, R = 0.063). Este tlumo
resultado puede explicarse al tomar en cuenta la diversidad de microhabitats que unlizan estas
espeaies del género Scelgporus, entre los que se cuentan troncos de arboles, superficies rocosas y
diferentes tipos de sustratos (Rubio-Pésrez 2002), lo cual permite suponer que el tamafio de
camada en este ulnmo grupo ha estado sujeto a diferentes presiones de seleccidn ditigidas de
forma distnta en cada especie, ¢ mcluso en diferentes poblaciones de la misma especie que
explotan espacios distintos. Puesto que se ha documentado que la morfologia de diferentes
especies de lagarnjas ha cespondido de manera adaptativa al uso del recurso espacio (Losos
1994, Rubio-Pérez 2005), es posible asumir que las caracteristicas de histooas de vida

responderian de manera aniloga a la diversidad de microhidbitats. En este musmo sentdo, es
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probable que la restriccidon fdogenética en el numero de vistagos producidos por las especies
del género Xenosanrus esté asociada a la restriccidn en el habitat que ocupan estas especies, que
son las grietas en las rocas; esto Wdmo ha promovido la evolucidn de una morfologia aplanada,
la cual debe limitar el espacio dentro del cuerpo que puede ser destinado a la produccidén de
embrones (Ballinger et al 2000a). Esta limitante se acentua st s¢ toma en cuenta que, al
parecet, todas las especies del género son viviparas (Ballinger et al. 2000c, Zamora-Abrego
2004), por lo que las cras deben desarrollarse denwo del cuerpo de las hembras. De este
modo, la posibilidad de producir muchas cdas por camada se ve minimizada por restncciones

de disefio comunes a todas las especies del género.

Por el contrano, el tamafio de las crias al nacer no parece estar nnfludo de forma significativa
por las relaciones filogenéticas entre las especies de este género (P = -0.06, P = 0.89, R* =
0.0796) y el peso de 1a meraa filogenéuca en este caricter no fue distiato al observado en las
especies del género Scelgporns que han sido contempladas en este capirulo (p = -0.76, P < 0.05,
R?* = 0.064). Asi, puede verse que las especies del género Xenosanrus sufren restricciones en
cuanto al nimero de emburones que pueden desarrollarse s w/ero, pero si muestran vanacion
independiente de la filogensa en el tamano de las cras producidas. De esta forma, las
respuestas ante las disuntas presiones de seleccidn que han enfrentado estas especies se han
reflejado en vadaciones del tamasio de las cdas. Por ejemplo, es probable que en las regiones
donde haya existdo una alta densidad se hayan favorecido a los fenotipos que produjeran
vastagos mas grandes, con mejores capacidades compettivas. Puede sugerirse, entonces, que la
evolucién del tamafio de las crias dentro del género Xenosaurus ha estado determinada en gran

medida por factores ecologicos.
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En Xenosaurus el tamano de los adultos (i.c., longitud hocico-cloaca de las hembras en estado
reproductivo) tampoco se encueontra afectado de forma significativa por la filogenia (p = 0.28,

P = 0.41, R = 0.1349), al igual que en el caso de las especies analizadas del género Scelsporus (O
= -0.57, P < 0.05, R* = 0.067). Diversas circunstancias ecoldgicas podsian evocarse para
explicar la evolucién del tamafio dentro de) género Xenssaurus. La primera puede refenrse a la
competencia, factor que debid haber favorecido tallas grandes en ambientes altamente
competitvos donde los recursos hayan sido imitados. Otra forma de explicar las diferencias en
tamano que se observan dentro de este grupo taxondmuco radica en una posible relacion de la
morfologia con el microhabitat. Estudios de ecomorfologia han sugendo respuestas
adaptativas de la forma del cuerpo ante el uso del microhabitat en lagartyjas (Losos 1994, Aerts
et al. 2000). Aquelias localidades en las que el tamafio de las grietas sea pequeiio y estrecho
favorecerian la presencia de lagartijas de longjrudes reducidas. Sio embargo, hasta ahora ningun
trabajo ha explorado a profundidad la posible relacién entxe la longitud de estos animales y las
caracteristicas parnculares de las grietas de roca que babitan. Una tercera explhcacion de la
vanacion en el tamago adulto podda estar relacionada con la intensidad de mortalidad: en
ambientes en los que la mortalidad de Jos adultos es baja, los organismos deben tener mejores
probabilidades de alcanzar edades (y tallas) considerables y, consecuentemente, el tamafio
promedio de lagartijas reproductoras debe ser mayor. Por otro lado, no puede descartarse la

contnbucién del azar y de diversos factores genéticos como posibles fuerzas que le han dado

direccion a la evolucion de la ralla corporal dentro del género Xenosanrus.

La teoria de histonas de vida asume que las caracteristicas de historias de wida tienen una
influencia directa en la adecuacién de los organismos (Roff 1992, Steams 1992). A causa de

esto, se espera que los atributos de histonias de vida se encuentren bajo constante presion de
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seleccion natural y, por [o tanto, los cambios en estos caracteres a través del tempo podnian ser
mas marcados en comparacion con otro upo de caracteres, tales como los morfolégicos
(Campbell 1977, Morales 2000b). Puede entonces esperarse una baja inercuia filogenéhca en
caracteres asociados directamente con la reproduccion, sobrevivencia y creciouento. Esta
prediccion se ha cumplido con especies de los géneros Scelpporus (Rubio-Pérez 2002) y Varanus
(Pianka 1995), muentras que en Xenosaurus, se observa baja inerca en el tamafio de las crias al
nacer y en la longirud de los adultos, no asi en el nimero de cras producidas en cada eveato
reproductivo, atnbuto que parece estar determinado en un grado considerable por la filogenia
del grupo. Adn debe cuantficarse y compararse la proporcion de inercia fllogenética en un
nimero mayor de caracteres morfologicos y de histonas de vida dentro del género Xenosaurus
para poner a prueba de manera ogurosa esta prediccdn de mayor inercia en la morfologia y

menor 1neraia en la histonz de vida

La unica correlacién significativa entre los caracteres de historias de vida que han sido
analizados en este capitulo al utlizar los datos crudos (i.e, antes de corregic por la filogenia)
fue entre el tamafio de camada y la talla de las crias producidas. Las especies consideradas
parecen expenmentar un compromuso entre el nimero y el tamario de los vastagos producidos.
Sin embargo, al utdizar el método de contrastes filogenétcamente independientes (CFIS) no
existi6 una relacidn significanva entre estas dos caracteristicas, 1o que implica que no ha habido
una evolucidn correlacionada entre €l nimero y tamafio de los vastagos a lo largo de la histoda
evolutiva del género. Por otro lado, la relacidn entre estos dos atnbutos de historias de wida fue
inversa y significativa al usar los valores libres de efectos filogenéticos (vectores ¢ del modelo
de autocorrelacién). Puede concluirse, entonces, que este compromiso de histona de vida tiene

su explicacion en un atvel ecoldgico, en el que la respuesta de las diferentes especies a
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presiones de seleccidn paruiculares sobre el esfuerzo reproductor se ha reflejado en un
aumento o disminucidn del tamafo las crias, compensando la restriccidn flogenc€uca en el
tamano de camada. Este compromiso de histona de vida ha sido documentado en una gran
cantidad de especics y en la mayona de los casos se asume una base morfolégica y fisiologica
de la relacion 1nversa entre ndmero y tamafio de la progenie (Roff 1992, Stearns 1992). En el
caso del género Xemosunrus, este compromuso parece estar determinado por la mortfologia
aplanada que comparten las especies del grupo. Cabe destacar que los compromisos entre
caracteres de histonas de vida son otro importante grupo de restncaiones que limitan la
evolucion de este tipo de atabutos y las especies del género Xenosaurns no se eacuentran

exentos de ellas (Stearns 1989, 1992, Schwarzkopf 1994).

No exisud nmnguna relacidn significativa entre los tres caracteres de bistomas de vida
considerados y la altitud o la ladtud a la que viven las poblaciones incluidas en este analisis. De
acuerdo con la teoda del continuo “répido-lento” y su posible relacién con un gradiente
altitudinal-latitudinal en la sobrevivencia de lagartijas’, las poblaciones situadas a mayores
altitudes o latitudes, a través de una supuesta menor mortalidad adulta, debseron evolucionar
caracteristicas asociadas al extremo “lento” de! conunuo entre las que se cuenta una baja
fecundidad. En este sentido, se esperaba que las poblaciones habitantes de altitudes o latitudes
relativamente mayores produjeran camadas mas pequefias, es decir, se predijo una relacion
inversa entre altitud o latitud y el tamafio de la camada (como una medida de fecundidad). Sin

embargo, esta prediccidn no se cumplié con las especies analizadas.

3 La relacién entre un continuo “ripido-lento” de evolucion de historias de vida y un gradiente en la distribucién
aldrudinal-latitudinal de poblaciones de lagarnjas se ha tratado con detalle en el Capirulo 1V.
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Se aplicaron anilisis de rutas sobre el tamago de la camada y sobre el tamadio de las crias con la
finalidad de cuantficar la proporcidn de la vaganza en estos atributos que estd explicada por
diversos factores filogenéticos y especificos. El analisis de rutas que se llevé a cabo sobre el
tamario de la camada estimd que los efectos flogenéticos explican el 52.48% de 1a vanianza del
atabuto, mientras que la evolucidn independiente de cada especie explica tinmicamente €l 2.58%.
Al intentar entender las causas de las diferencias entre las especies del género Xenosanrus en el
tamafo de camada, es posible refensse a los resultados del analisis de rutas para argumentar
que el nimero de cras que produce cualquier especie esta restrngido en un 52% por las
relaciones flogenéticas, mientras que el 2.6% de la vanacion esta determunado por evolucién
independiente o adaptatva en respuesta a las correlaciones entre diversos factores especificos
(ver tabla 5.6). Al parecer, los efectos locales de la altitud y de la laticud 0o han ejercido un
impacto considerable sobre la evoluaién del tamafio de camada de estas especies (proporcion
de vananza explicada menor a 1% en ambos casos). Simiammente, la vanacién en este atrbuto
no se encuentra afectada por el componente especifico del ramano de estas lagartijas
(proporcién  de vananza explicada menor a 1%; ver wbla 5.6). Un porcentaje
considerablemente alto de la vananza observada en este cardcter (44.94%) no pudo ser
explicado por el modelo causal utilizado, por lo que distintos factores a los que se consideraron
aqui debieron haber jugado un papel determinante en la evolucién del tamario de puesta de las

espectes del género Xenosanrus.

El modelo causal que fue propuesto para explicar Ja vanacidn en la talla de las crias al nacec
peroute explicar solamente el 34.86% de Ja vananza de este atbuto. El 16.32% de la vananza
esta determinado por la filogenia, mientras que el restante 18.54% estd explicado por pequedios

efectos del tamano corporal del adulto (6.39%), de la altitud en que habitan las poblaciones
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(5.94%%) y de la correlacion entre distintos factores especificos de cada localidad (4.61%) (1abla
5.7). La proporci6én de vananza en Ja talla de las crias que se explica por la lantud es
practicamente despreciable (1.6%). El 65.14% de la variacion observada en este atributo de
histonas de vida no pudo ser explicado por los factores incluidos en este modelo causal, por lo
que resulta necesaria la exploracion furura de otros posibles factores que pudiesen haber
afectado de manera significatva la evolucidon del ramanio de las crias en estas especies (e.g.,
diferencias entre localidades en intensidad de depredacidn, en disponibilidad de recursos, o en
mortalidad denso-dependiente). Las pequenias proporciones de la vanacion en la talla de las
crias al nacer que estan determinadas por la alurud (5.94%) y la latitud (1.6%0) a las que habitan
las poblaciones consideradas apoyan los resultados previos en los que no se encontraron
corretaciones significativas entre estos factores de distribucion geogrifica y este atnbuto de

histonas de vida.

Con base en toda la evidencia antedor, es posible concluir que Xenosanrus grandis presenta una
restaccidn filogenética considerable en el tamadio de la camada, determinada por la morfologia
aplanada que presenta y que comparte con las demas especies del género. Sin embargo, dentro
de ciertos limites, los individuos de esta especie han desarrollado un tamafio de puesta
relaivamente alto (5.1 cdas en comparacidn con 3.44 * 0.33 que es el tamano promedio de
camada de todas Jas especies analizadas). De acuerdo con Ja propuesta de que los ambsentes de
mayor duracion de! periodo adecuado para la acuvidad de lagartjas (como lo es un bosque
tropical en comparacién con un bosque templado) favorecen, a través de una mayor
mortalidad, la evolucién de formas de vida “rdpidas” con alta fecundidad, es posible que X.
grandis haya experimentado presiones de mortalidad considerablemente altas (en comparacién

con aquellas especies del género que habitan 2zonas donde la duracidn de la estacion de
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actividad es menor, como los bosques templados en que habitan X. pdpalo y X. phalaroanthereom
Tabla 5.1) y, por lo tanto, haya tendido a producic un nimero de crias relativamente mayor
para compensar esta alta mortandad. El precio de este aumento en el tamafio de la camada ha
stdo pagado en la talla de las cnas, tal como lo indica el compromiso entre nimero y tamafio
de Ja progenie que ha sido documentado en este capitulo. Las cras de X. grandis miden en
promedio 50.18 mm de longitud hocico-cloaca, media ligeramente menor de la registrada en X
agrenon (52 mm LHC), en X phalaroanthereon (52.4 mm LHC) y en X. platyeeps (50.46 mm LHC),
especies cuyos tamafjos de camada promedio son 3, 2.86 y 2.29 crdas respectivamente (Tabla

5.1).

No es posible enugsciar una generalizacién con respecto a la fuerza de la 1aercia fillogenética en
la bistowia de vida de X. grandis con base en los resultados obtenidos. Se esperaba encontrar alta
inercia filogenética en las tres caractensticas de histonias de vida analizadas y unicamente una
de ellas presentd una canndad considerable de efectos filogenéticos (tamafio de camada). Por el
contrano, 1a talla de las crias al nacer y la longitud de las hembras no parecieron est;t mnfluidas
por las relaciones filogenéucas entre las especies. Por lo tanto, no puede afirmarse que exista
un alto inpacto de la evolucién comparuda dentro del género sobre la histona de vida de X
grandis. Aunque algunos caracteres parecen haber permanecido relativamente conservados y
compartidos con otras especies del género, otras caracteristicas, como el tamado de las crias,
parecen haber variado mucho a lo laggo del tempo, respondiendo adaptativamente a diferentes
condiciones ecoldgicas. Es necesatio cuantificar el impacto de las relaciones filogenéticas en

otros caracteres de histonas de vida de la especie, como las tasas de crecimiento corporal, la

masa relativa de la puesta y 1a edad a la madurez.
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Las conclusiones que han sido expuestas con antenondad deben tomarse con precaucion,
puesto que los analisis del presente capitulo presentan dos debilidades relevantes. Pamero, los
tamanos de muestra a partir de los cuales fuecon estimadas las caracteristicas de histonas de
vida, sobre todo de las especies aun no descntas (X. goguitian, X. sderajuarey, X. pdpaly y X.
oheapus), fueron pequenios debido a que en las colecciones e} numero de ejemplares existentes
de estas especies es reducido. Segundo, la filogenia valizada no incluyé a todos los taxa que en
un futuro préximo serdn reconocidos como especies nuevas, por lo que la precision de los
resultados no es tan alta como lo hubiera sido st se hubiera contado con datos para todas las
especies del género. Se resalta entonces la necesidad de caracterizar adecuadamente los
atnbutos de histonas de wida de todas las especies del género para poder obtener una
evaluacién mas completa y robusta del impacto de la mnercia filogenéuca en este tipo de

caracteres dentro el género Xenosaurus.

176



José Jaime Ziiiga Vega V1. Discusion General Junio 2005

Capitulo VI
Discusion General

6.1.  Evolucién y Ecologia de {a Historia de Vida de Xenosaurus grandis

En esta tnvestigacion se ha documentado que diversos factores ecologicos como la
temperatura y la disponibilidad de alimento pueden afectar significativamente la expresion de
algunos caracteres de histopas de vida de los individuos de Xenosaurus grandis, tales como la
sobrevivencia y el crecumiento corporal. Sin ernbargo, algunos aspectos histoncos han

ejercido también un impacto considerable sobre este tipo de atnbutos en esta especie.

El uso estricto de grietas de rocas como microhabitat es un rasgo de gran relevancia que
comparten todas las especies del género Xenosaurus (Ballinger et al. 2000b, 2000c, Lemos-
Espinal et al. 2000a, 2000b, Smith et al. 2000b). Debido a esto puede sugenrse que, tanto la
distabucién actual, como muchas de las caracteristicas ecologicas de las especies
pertenecientes a este género, estan determunadas desde mucho tiempo atris, tal vez desde su
ancestro comin, precisamente debido al habito de vivir deatro de gaetas de rocas. Esta
caracteristica comparnda pudo haber promovido que diversos aspectos morfologicos,
ecolégicos, fistologicos, conductuales, demograficos y de la histona de vida de estas lagartijas
tengan un componente filogenético marcado. Todas las especies exhiben una morfologia
aplanada que presumiblemente puede considerase como adaptativa al uso de su espacio
(King y Thompson 1968). Asociadas también a este habito saxicola estricto, se pueden

observar en todas las especies del género tasas metabdlicas bajas, modo de forrajeo del tipo

177



José Jame Zidiga Vega V1. Discusion General Junio 2005

“sentarse y esperar” y una baja capacidad de termorregulac de manera activa (Ballinger et al.
1995, Lemos-Espinal et al. 1996b, 1997a, 1998b, 2003a, 2003b). Tales caracteres podrian
representar adaptaciones al estilo de vida particular de estas especies y debieron haber estado
presentes ya desde el ancestro comun. Vivir dentro de grietas de rocas y poseer la morfologia
adecuada para el uso de tal espacio, que a su vez generan en conjunto altas probabilidades de
sobrevivir, debieron tener un costo en la conducta y en la fisiologia: la sobrevivencia
aumento, pero a cambio se sacnfico la termorregulacion activa y por consecuencia la tasa
metabolica disminuyd considerablemente, al igual que la eficiencia digestiva y las tasas de
crecimiento corporal. No fue posible la biasqueda activa de presas, sino que se favorecieron
fenotipos con modos de forrajeo acechador y generalista que se alimentaran de todo lo que
entrase o pasase cerca de la grieta (Lemos-Espinal et al. 2003a). Desde luego que estos
caracteres asoctados a la ocupacidn de gretas, lejos de considerarse como restricciones
histonicas (puesto que se han retentdo desde el ancestro comun), ain poseen un alto valor
adaptativo que ha permitido la supervivencia de las especies. Puede sugerirse que las
probables variaciones de estos caracteres que han surgido a lo largo del tiempo, han sido
eliminadas por la selecciéon natural, debido a que la mayor adecuacion se alcanza
precisamente mediante la presencia de estos atonbutos. Una prueba de ello puede ser que
aunque X. grandis no ha podido ser encontrada en las montafias vecinas a! Cerro Buena Vista
(locahdad de estudio), en el irea de trabajo la poblacidn presenta un alto potencial de

mncremento poblacional.

Las caracteristicas del género Xenosaurus que se han mencionado, parecen determinar en un
amplio grado la historia de vida de las especies. Por ejemplo, la alta proporcion de

sobrevivencia de un afio a otro en todos los estadios, asi como la tasa de crecimiento
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corporal lenta, pueden considerarse también como consecuencias del habito de vivir en
gretas de rocas. De igual modo, se ha discutido que el tamafio de camada presenta una
fuerte influencia de las relactones filogenéncas, pues presumiblemente se encuentra
testringida por la morfologia aplanada. Desde luego, no es posible desacreditar la
importancia de factores ecologicos particulares de cada localidad; sin embargo, es
suficientemente claro el marcado componente filogenético en la histona de vida de las
especies del género. Debe resaltarse también que puede esperarse una menor influencia de la
histona evolutiva del grupo sobre las caracteristicas de histonas de vida, en comparacién con
la inercia filogenética que debe existir en otro tipo de caracteres como los morfologicos y
conductuales (e.g., todas las especies tienen morfologia aplanada y forrajeo acechador,
Ballinger et al. 2000c, Lemos-Espinal et al. 2003a) y la exphcacién tentativa para esta
hipétesis es que los caracteres de histonias de vida ienen un unpacto directo en la adecuacidén
de las especies y por ello deben ser mas fragiles al cambio evolutivo en comparacién con
otro tipo de rasgos fenotipicos (Campbell 1977, Morales 2000b). Para poner a prueba esta
hipotesis es necesario cuantificar la proporcidn de wercia filogenética en un niimero mayor

de atributos de histonas de vida, asi como en caracteristicas morfoldgicas y conductuales.

Sin embargo, para poder explicar la evolucidn de ciertos aspectos de la histona de vida de las
especies del género Xenosaurns, tal vez sea necesano remitirse mucho mas tiempo atris. La
separacton de las svperfamilias Scincomorpha y Anguimorpha dentro del grupo
Autarchoglossa (Apéndice A), tuvo senas implicaciones en la evolucién y diversificacién
posterior de los taxa incluidos dentro de cada uno de estos dos grupos. En general, con
ciertas variaciones minimas, todas las familias incluidas en el grupo Anguimorpha estin

compuestas por especies de elevada longevidad y madurez tardia, muentras que dentro del
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grupo Scincomorpha existe una mayor tendencia a ciclos de vida relativamente mas cortos y
de madurez temprana (Pianka y Vitt 2003) (Apéndice A). Indudablemente X. grandis, al igual
que las demas especies del género, ha retenido parte de estas caractenisticas (retraso en la
madurez y ciclo de vida largo) desde el ancestro que orginé al grupo Anguimorpha,
caractenisticas enfatizadas ain mas por el habito de vivir exclusivamente dentro de gretas de
rocas que se observa, dentro de Anguimorpha, exclusivamente en este género. En este
sentido, la alta sobrevivencia que se ha registrado en estas especies y que a su vez ha
favorecido ciclos de vida largos y madurez tacdia (Tinkle 1969, Tinkle et al. 1970), se debe en
gran parte a la gran seguridad que les otorgan las grietas ea las que viven (Lemos-Espinal et

al. 2003c, Rojas-Gonzilez en preparacion, Zamora-Abrego en preparacidn).

Todavia es posible retroceder aun mis en el tiempo para considerar también 1a separacion
entre los grandes grupos Iguania y Scleroglossa y el impacto de este evento en la historia de
vida de X. grandss. Existe una diferencia general entre Iguanta y Scleroglossa en la masa
relativa de la puesta que puede ser explicada de la siguiente manera: las diferentes familias
que comprenden al grupo Iguania se caracterizan por no presentar discriminacion quimica de
la presa y por un generalizado modo de forrajeo del tipo “sentarse y esperar”, Por lo general,
se asume que estos caracteres provienen del ancestro comun que dio ongen a este grupo
(Cooper 1994, Zug et al. 2001, Vitt et al. 2003) (Apéndice A). Este modo de forrajeo
relativamente pasivo implica una menor movilidad y, por lo tanto, la consecuente evolucién
de rasgos morfoldgicos y fisiologicos capaces de producic camadas relativamente grandes
(Vitt y Congdon 1978, Huey y Pianka 1981, Pianka y Vitt 2003). Hay especies del género
Clenosanra que alcanzan a producir puestas de 40 huevos en promedio (e.g., Clenosanra simiks:

43.4 de tamafio promedio de puesta, Van Devender 1982b), mientras que algunas especies
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del género Scelppors pueden producir camadas de cerca de 20 huevos (e.g., Sceloporus clarkr.
19.1 de tamafio promedio de puesta, Tinkle y Dunham 1986). Por otro lado, el ancestro
comun que dio origen al grupo Scleroglossa y que divergié del ancestro de los Iguanidos,
presentaba disciminacion quimica de la presa y un modo de forrajeo comparativamente
activo (Cooper 1994) (Apéndice A). Esto produjo especies descendientes mas moviles y que
desarrollaron morfologias adecuadas a esta mayor actividad (Pianka y Vitt 2003). Por
ejemplo, pueden distinguuse claramente morfologias adaptadas a un patron de forrajeo
evidentemente activo en especies de las familias Teudae, Gymnophthalmidae y Lacertidae,
cuyos cuerpos son alargados y con disefio “aerodinamico”. Esta morfologia impuso una
restriccidn filogenénica en el numero y tamario de embriones que estas espectes son capaces
de producir (Vitt y Bremtenbach 1993). De este modo, la masa relativa de la puesta es baja
dentro del grupo Scleroglossa desde su ancestro comun (Vitt y Price 1982). Con base en
esto, puede afirmarse que ain a pesar de que la diversificacion postenor del grupo
Scleroglossa dio origen al grupo Anguimorpha, dentro del cudl la movilidad se wvio
disminwda, se ha conservado una masa relativa de la puesta pequefia (Le., tamafos de
camada pequertios) en todas las especies pertenecientes al grupo Scleroglossa. Una vez mas,
en Xenosanrus grandss, al igual que en las demas especies del género, gran parte de este efecto
se conserva: el tamafio de puesta mas grande registrado para alguna especie de Xenosarus es
de 8, y es precisamente en X. grandis. Adicionalmente, puede sugerirse que la restaccidn en el
tamano de puesta de X. grandrs proviene también de la morfologia aplanada (Ballinger et al.
20002, Lemos-Espinal y Rojas-Gonzilez 2000). Se destaca entonces un doble arrastre
histérico en el tamaio de camada de las lagartijas de esta especie: desde el ancestro que dio
origen al grupo Scleroglossa, y desde el ancestro que originé al género Xenosaurus. Estas

restricciones histéncas y morfoldgicas han dado ongen a un compromiso de histoda de vida
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entre el numero de cras y el tamado de las mismas. Si la restriccidn ha estado centrada en el
espacio disponible dentro del cuerpo del animal para alojar a las crias y vemos que el nimero
de crias que pueden producirse se ha mantenido reladvamente constante, entonces la
seleccidn natural ha acuado primordialmente sobre el tamafio de las crias dentro de las
especies del género Xenosaurus en respuesta a las condiciones particulares que ha enfrentado

cada especte.

Otro atributo que es relevante en la histona de vida de X. grandis es la presencia de
viviparidad. Los embrones se desacrollan en su totalidad dentro del cuerpo de la madre y
este caricter es presumiblemente compartido por todas las especies del género (Ballinger et
al. 2000a, 2000c). Intmtivamente, puede sugerirse una evolucidén independiente de la
vivipacdad en el ancestro comun de Xemosaurus, puesto que en las famihias filogenétcamente
mas proximas se observan ambas modalidades de pandad (ovipandad y viviparidad dentro
de la familia Anguidae), asi como exclusivamente oviparidad (en la familia Helodermatidae)
(Shine 1985, Blackburn 1999, 2000). Tinkle (1969) y Tinkle et al. (1970) en su analisis de las
estrategias reproductivas de especies de lagartijas asociaron de manera general la vivipandad
con retrasos considerables en la madurez sexual. El argumento de estos autores es que
cuando las especies tienen altas probabilidades de sobrevivic de un afio a otro, la seleccidén
natural favorece una menor frecuencia de eventos reproductivos por unidad de tiempo y una
mayor asignacion de recursos al aumento de masa cocporal con un consecuente incremento
del tamafio de puesta. De este modo, st los eventos reproductivos son pocos, debe haber un
esfuerzo reproductor relativamente alto en cada uno de ellos para tratar de aumentar la
sobrevivencia de la progenie. Para estos autores, el cwdado parental y la vivipandad

representan formas de incrementar la energia invertida en cada uno de estos eventos
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reproductivos y, por lo tanto, se ven favorecidos en especies con madurez tardia y altas
probabilidades de sobrevivir, caracteristicas presumiblemente presentes en el ancestro del
género Xenosaurus. Sin embacgo, la propuesta de Tinkle (1969) y Tinkle et al. (1970) tenta
ciertas debilidades: una de ellas era la falta de un analisis que tomara en cuenta las relaciones
filogenéticas entre las especies, mientras que otra posible fuente de error fue que, a pesar de
contar con una base de datos que consideraba a una gran cantdad de especies, no incluyé a
diversas especies viviparas de madurez temprana, porque efan especies que en ese entonces
no habuan sido esrud.i;das (Blackbuen 1998, Blackburn y Vitt 1992, 2002). A pesar de las
debilidades de esta dltima propuesta tedrica, no puede descartarse como plausible

explicacion de la evolucion de la vivipandad en el género Xenosaurus.

Es dificd tratac de explicar el surgimiento de la viviparidad en el género Xemosaurus de
acuerdo con la hipotesis del clima frio (Shine 1983, 1985, 2002), fundamentalmente debido a
la distribucion actual de las especies hoy conocidas. Ninguna de éstas se localiza muy pot
encima de los 2000 m de altura y la especie ubicada mas al norte es Xenosaurus platyceps,
habitante del sur del estado de Tamaulipas, 2 una latitud de 23°35°N y a una altitud de 1460
msnm (Smith et al. 2000b, Rojas-Gonzalez en preparacidon). Sin embargo, tampoco es
posible descartar del todo esta propuesta: el ancestro comin del género Xenosaurys pudo
haberse onginado en una época en la que el clima fuera totalmeate diferente, con
temperaturas mas bajas, o en alguna regién de mayor latitud o altitud, para después emigrar
hacia el sur y a las zonas de menor elevacion donde actualmente se han registrado las

espectes.
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Otro posible onigen de la viviparidad en el ancestro comin del género pudo deberse a la
necesidad de las hembras de mantener alejados a los depredadores capaces de alimentarse de
huevos dentro de gretas de rocas, a través de la deteccion quimica de las sustancias asociadas
con los huevos, tales como algunas serpientes quimiorreceptoras. En estos casos la retencton
prolongada del huevo dentro del Utero se veria favorecida, puesto que se evitarian tales
sustancias y por lo tanto disminuina el nesgo de atraer depredadores y aumentaria el numero
de nacimientos. Este ultimo escenario seria mas facuble en aquellas especies en las que la
hembra no fuese muy eficiente para defender el nido, circunstancia dificl de imaginar en el
género Xenosaurus: los adultos de estas especies, por su tamarno y la fuerza de su mandibula
(Herrel et al. 2001), bien podrian hacerse cargo de repeler y mantener alejados a posibles

depredadores de huevos.

Otra posible circunstancia favorable para el surgimiento de la vivipandad en el ancestro
comun, que muy probablemente era habitante estricto de gnetas de rocas, pudo ser una alta
mortalidad de los huevos depositados en las grietas debido a la falta o al exceso de humedad
dentro de éstas, o a la falta de temperaturas adecuadas en ciertos micrositios dentro de la
grieta En este ultimo caso, la retencién de los huevos por parte de la hembra podna
contribuir 2 la termorregulacidn, al escoger aquellos lugares dentro de la grieta con la mejor
temperatura para el desarrollo adecuado de los embniones. Cuando la temperatura de zonas
especificas dentro de la grieta disminuyese o se elevase demasiado, la hembra gestante podria
ser capaz de moverse hacia otro punto especifico de la greta, seleccionando asi una
temperatura favorable para la incubacién interna. De ser asi, Ja seleccién natural habria
favoreado a lo largo del tempo a aquellos fenonpos con el mayor wempo de desacrollo

embnonaro interno, hasta promover la evolucién de bembras viviparas. Para poner 2 prueba
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esta Ultima propuesta es necesario determinar si las hembras gestantes presentan cierto grado
de conducta termorreguladora dentro de la grieta en comparacién con machos o hembras no
reproductoras. Estas diversas hipotesis acerca del suggymuento de la vivipandad en el ancestro

comun del género pueden generar futuros estudios tedricos y expenmentales.

Todos los aspectos que han sido mencionados hasta este punto se refieren al impacto de
eventos histéncos remotos en la determinacién de la historia de vida de X. grandis. En este
sentido, pueden ser considerados como parte del componente Iy de la vananza fenotipica
observada en los caracteres de histona de vida de la especie, de acuerdo con el modelo de
Ballinger (1983). En resumen, tres eventos historicos han tenido un impacto destacable en la
historia de wvida de Xemosaurus grandis. 1) la divergencia entre Iguania y Scleroglossa, 2) el

surgimiento del grupo Anguimorpha y 3) la apanicion del género Xenosaurus (Figura 6.1).

IGUANIA
GEKKOTA
'IIII.III.IIIIIII’ SCINCmRPHA
: ——- o ;-
E SCLEROGLOSSA Shinisauridae 3
: o
- Anguidae < 8
Especies con § i
mayor movilidad. P 1 |:| '—D—Xenosaun'dae E g
Camadas E ‘..‘-..-----IIIIIIDIII 5 (,f
pequedas E ANGUIMORPHA Helodemmatidae g § 3
. g <5
Lanthanotidae 2 8 g'
Mﬁyol‘ : g 5
longevidad y
madurez rardia Varanidae

Figura 6.1. Relaciones evolutivas entre algunos grupos de lagartijas de acuerdo con Pianka y Vit (2003) y
Pough et al. (2004). En cuadros grises se muestran los eventos historicos que ejercieron un impacto
considerable en la historia de vida de Xenosaurvs grandis.
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En lo que se refiere a la evolucién de rasgos de la historia de vida de X. grandis de acuerdo
con las condiciones ambientales especificas en las que se ha desarrollado esta especie,
diversos factores parecen haber determinado adaptaciones locales con base genética que
deben corresponder al componente 17: (vadanza ecotipica) de acuerdo al modelo de
Ballinger (1983), y que sin embargo en esta investigacidn solo pueden ser consideradas como
propuestas teoricas que deben ser comprobadas mediante técnicas de genética cuantitativa y
manipulaciones experimentales (Steams 1992). Por ejemplo, X. grandis entre todas las demas
especies del género es aquella en la que se observa el mayor tamafio de camada (Ballinger et
al. 20002). Es probable que en la regidn tropical estacional que habita haya un nimero mayor
de depredadores potenciales (sobre todo en comparacidn con las especies que habitan
bosques templados). Por esta razon es posible que se hayan favorecido aquellas hembras que
produjeran mayor progenie para compensar una elevada presidon de depredacidén sobre las
crias. Otra explicacién puede sugerirse para el tamafio de camada alto que se registra en la
especie: una presumible baja disponibilidad de grietas de rocas en conjunto con una estacion
seca con temperaturas extremas casi inmediatamente después del nacimiento de las crias,
pudo haber promovido tamafios grandes de puesta para compensar por las pérdidas
generadas por estos dos factores limitantes actuando en conjunto. Para poner a prueba estas
ideas son necesarios datos de una mayor cantidad de especies del género en lo que respecta a
presion de depredacidn, mortalidad de crias y juveniles durante la estacidon desfavorable y

dssponibilidad relativa de gnetas.

Al parecer una vez mas la disponibilidad de goetas en las rocas parece haber jugado un papel

fundamental en la evolucidn de las especies del género, esta vez a nivel local. Incluso es
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posible sugenr que diferente grado de disponibilidad de este recurso espacial en cada
localidad particular puede haber sido la causa de disimilitudes cn las caracterishcas de
historias de vida entre las especies. Por ejemplo, st las gretas adecuadas son un recurso
limitado, habna entonces una competencia por el espacio y se desarrollaria una conducta
agresiva y terntonal, al igual que una distobucion segregada de la poblacion (estas tres
caracteasticas se observan en X grandis). A su vez, estos caracteres provocarian competencia
por oportunidades de apareamiento y seleccion sexual (Stamps 1983, Martins 1994). X
grands presenta dimorfismo sexual en el que los machos tienen una cabeza mas ancha y larga
en comparacién con las hembras (Smith et al. 1997), estas diferencias intersexuales pueden
deberse a seleccién sexual. Asociado a la seleccidn sexual se pudieron haber favorecido
machos que madurasen relativamente mas temprano (Smith et al. 2000a) para asentar
terntonos y comenzar a la menor edad posible la busqueda y defensa de oportumidades de
apareamiento. St a esto se suma que las hembras de esta especie parecen reproducirse una
vez cada dos ados (Ballinger et al. 2000a), entonces los machos en la poblacidén (que
presumiblemente estin reproductivamente activos todos los afios) enfrentan una reduccién
de las hembras disponibles de casi el cincuenta por ciento cada estacion reproductiva. Estas
observaciones apoyan la idea de una fuerte competencia entre machos que pudo haber
generado la diferencia de edad a la madurez que se observa entre sexos. El efecto indirecto
de la disponibilidad de grietas sobre caracteres de historias de vida, tales como la edad a la
madurez sexual, debe ser evaluado cuantificando diferencias entre poblaciones en este
recurso, y las posibles relaciones de tales diferencias con vanaciones en los atributos de

histonas de vida.
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Es probable que la marcada estacionalidad que se observa en la zona de estudio haya
impuesto fuertes presiones a estas lagartijas en el sentido de aprovechar al maximo la época
humeda y crecer en ella tanto como sea posible para alcanzar tallas que aumenten las
probabilidades de sobrevivencia, asi como la fecundidad. De ser ast, tanto 1a sobrevivencia
como la reproduccion dependerian en amplio grado del crecimiento corporal y podria
entenderse entonces la razén por la cual el crecimiento es el proceso demogrifico con la

mayor importancia relativa para la adecuacion promedio de esta especie.

Stmilacmente, este ambiente tropical estacional en que habita esta poblacion de X grandis
parece también haber promovido la evolucidén de plasticidad fenotipica en el crecimiento
corporal. Esto es resultado de la interaccidn entre el genotipo y el ambiente y corresponde al
componente I/, del modelo de Ballinger (1.983). Sin embargo, esta propuesta no puede
afirmarse hasta desechar la hipotesis alternativa de que la diferencia que se encontré entre
estaciones en las tasas de crecimiento corporal se encuentra fija genéticamente (Niewiarowski
y Roosenburg 1993, Niewiarowski 1994). Se sugieren entonces expenmentos de jardin
comun en los que se manipulen la cantidad de alimento, humedad y temperatura, y se evalie
la respuesta del patron de incremento corporal a tales manipulaciones. Debido a la vananza
ambiental que se registra en esta localidad (se han registrado afios tanto extremadamente
himedos como extremadamente secos y calidos) es probable que otras caracteristicas de
histonias de vida también presenten la capacidad de variar su expresion en respuesta al
ambiente. En este sentido, si la plasticidad fenotipica en la histona de vida de la especie ha
evolucionado debido a la variabilidad ambiental, puede sugenrse un valor adaptativo de esta
condicién que ain debe explorarse en un nimero mayor de atributos de historias de vida

(Viay Lande 1985, 1987).
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Los resultados del andlisis demografico indican un considerable potencial de incremento
poblacional. Sin embargo, tal crecimiento no puede ser timitado y la cantidad restangida de
microhabitats adecuados disponibles (gnetas) puede ser el factor mitante mas importante.
Las altas tasas de sobrevivencia que se registraron en la especie y que presumiblemente se
deben en un grado considerable al habito de vivir en grietas de rocas, demuestran la
importancia de este recurso espacial para la adecuacion promedio de la especie. La elevada
tasa de incremento poblacional predicha por los resultados aqui obtentdos podna
mantenerse aun a pesar de que clertas condiciones ambientales como la temperatura y la
precipitacion se modifiquen drasticamente en el futuro reciente. Este ultimo resulrado
enfatiza [a importancia de esta poblacién como un posible foco de conservacion de esta
especie endémica de la region, sobre todo considerando que en la zona comprendida entre
Cérdoba y Ornizaba, en el estado de Veracruz, el grado de deterioro ambiental y de cambio
drastico de uso del suelo se encuentra muy avanzado debido a la intensa actividad humana

(agnicultura, ganaderia e industna) que se desarrolla en la regién.

6.2. El Continuo “Répido-Lento” y su Relacién con un Gradiente de Altitud-

Latitud en Especies de Lagartijas.

En esta investigacidon se apoya la idea de que la mortalidad adulta que experimentan las
especies de lagartijas parece tener un impacto directo en la evolucidn correlacionada de
caracteres de historias de vida (Clobert et al. 1998). Al parecer este factor selectivo ha
pacticipado fuertemente en la relacidén que existe en lagartijas entre la talla adulta, la

frecuencia de eventos reproductivos, y la talla y 1a edad a la madurez (Chamov 1990, 19912,
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1991b, Chamov y Berngan 1990, Promislow y Harvey 1990). Sin embargo, en esta
mvestigacion se demostrd también que la mortalidad adulta no parece haber tenido una
relacion directa con la evolucidn del tamado de camada en este grupo de reptiles. Diversos
factores pueden haber sido los causantes de dar forma a la diversidad de tamafios de puesta
que se observan dentro de y entre especies de lagartijas, tales como restricciones filogenéticas
y» a nivel local, podria sugerirse por ejemplo la iotensidad de mortalidad en huevos y crias
(Vitt y Congdon 1978, Vitt y Price 1982). Alin no se ha propuesto una generalizacion
robusta con respecto al factor o conjunto de factores selectivos que hayan sido los

poncipales responsables de la vanacién microevolutiva en el tamano de puesta de especies de

lagartyjas.

En aquellos organismos que expenmentan alta mortalidad en la fase adulta, la selecaidn
natural teadera a favorecer ciclos de vida “rapidos” con alta fecundidad que puedan
compensar las pérdidas considerables de organismos reproductores. La estrategia contrana
debera evolucionar en poblaciones con baja mortalidad adulta (Chamov 1990, 1991a, 1991b,
Chamov y Berngan 1990, Promislow y Harvey 1990). Estas ideas sentaron la base de la
propuesta del continuo “rapido-lento”, sin embargo, en los trabajos onginales de Chamov
(1990, 1991a, 1991b), también se document6 una relacidn positva entre mortalidad juvend y
mortalidad adulta, asi como otras dos relaciones importantes: inversa entre mortalidad
juvenil y edad a la madurez y positiva entre mortalidad juveni y fecundidad. Entonces,
surgen algunas preguntas cuya respuesta queda aun por ser explorada: ¢podda la mortalidad
juvenil ser un factor selectuvo capaz de promover la evolucién correlacionada de caracteres
de hsstonas de vida?, ¢la mortalidad por si misma, es decir, sin distinguir entre adulta y

juvenil, ha sido capaz de producir las estrategias de historias de vida predichas por el
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continuo “rapido-lento”?. Si la respuesta 2 esta iltima pregunta fuera afirmauva, entonces la
hipotesis del continuo “rapido-lento” podda ser replanteada y el factor selectivo seria
entonces la mortalidad en todas las fases del ciclo de vida de los organismos. Es necesario

poner a prueba estas ideas en diferentes grupos taxondmicos.

Los resultados cualitativos similares que fueron obtenidos en la exploracion del continuo
“rapido-lento” tanto antes como después de ehminar los efectos filogenéticos, pueden
explicarse de dos formas. En primer lugar, es posible que la mortabidad adulta, actuando a
nivel ecologico haya sido en realidad el prncipal factor responsable de la covanacion de
caracteres de historias de vida que se observa en la actualidad (sin considerar el tamafio de
camada), razén por la cudl el impacto de la inercia flogenética en el analisis del continuo
“rapido-lento” resulté minimo. Por otra parte, la segunda explicacién se enfoca en una
debilidad de la exploracién del continuo “rapido-lento” que fue llevada a cabo en esta
nvestigactdén: la falta de imclusién de especies del grupo Anguimorpha Existe una
desafortunada falta de investigacién demogrifica y de histonas de wida en las familias
Anguwdae, Helodermatidae, Shinisaundae, Lanthanotidae y Varanidae, que junto con
Xenosaundae componen al grupo Anguimorpha (por no mencionar a las serpientes que se
supone son parte también de este grupo; Greene 1997, Greene y Cundall 2000, Pianka y Vitt:
2003). Todas las especies pertenecientes a este grupo son de madurez tardia y de alta
longewvidad (Pianka y Viet 2003). Para llevar a cabo exploraciones de hipdtesis concernientes
a la evolucién de las estrategias de historias de vida en lagartijas tomando en cuenta las
relaciones fdogenéncas entre ellas, deberian incluirse proporcionalmente datos de todos los
grupos taxonémicos; sin embargo la mayoria de la mvestigacidn demogrifica y de historias

de vida que se ha desarrollado con lagartijas se ha centrado en especies de tamanio pequefio y
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madurez relativamente temprana (especies que en su mayoria pertenecen al grupo Iguania;
Dunham et al. 1988, Clobert et al. 1998). De este modo, es posible resaltar que tanto este
analisis, como los trabajos precedentes de Dunham y Mdes (1985), Dunham et al. (1988),
Miles y Dunham (1992) y Clobert et al. (1998), utilizan muestras con una fuerte inclinacion 2
especies cuya madurez temprana y corta longevidad se encuentra determinada
historicamente, por lo que un alto grado de la vadacién postenor se ha explicado como
efecto de factores ecoldgicos a escala local, como en el caso de esta evaluacion de la
mortalidad adulta como factor selecuvo. Es probable que la inclusion de datos sobre la
histona de vida de especies pertenecientes al grupo Anguimorpha genere resultados muy
diferentes en lo que respecta al impacto de las relaciones filogenéticas entre especies de

lagartyjas en la exploracion de la hipotesis del continuo “rapido-lento”.

Cuando fueron consideradas especies de diferentes géneros y familias en el analisis de un
posible gradiente de distmbucién (latitudinal o altitudinal) relacionado con el continuo
“rapido-lento”, a través del efecto indicecto de mayor mortalidad en zonas de baja latitud o
altitud y viceversa, la hipitesis de asociacion fue rechazada. En este caso, es probable que los
patrones de mortalidad puedan explicarse en su mayor parte a nivel de familia y género.
Entonces, los resultados que incluyeron 23 especies de diferentes grupos taxonomicos, se
encuentran al parecer influidos por efectos filogenéticos, que pudieron ser removidos
parcialmente al explorar la hipotesis a nivel ntragenérico. Dentro del género Scelgporus, al
menos en las ocho especies consideradas, tampoco se eacontré una relacion entre su
distribucion geografica (altitud y latitud) y un continuo “rapido-lento” de estrategias de
historias de vida. Esto significa que 2 una misma altitud o lattud, dos diferentes especies de

este género deben experimentar diferentes tasas de mortalidad adulta. Estas diferencias en la
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intensidad de la mortalidad adulta a similares alutudes y latitudes pueden deberse a las
diversas caractedisticas morfologicas y ecologicas que se observan entre especies del género

Sceloporus (Rubio-Pérez 2002, 2005).

Por el contrario, al tomar en cuenta cuatro especies del género Xenosanrus, se cumplio la
asociacion entre el continuo “rapido-lento” y la distnbucion geografica de las poblaciones,
puesto que se demostrd una relacion eatre la alatud v la latitud en que habitan, Ja intensidad
de la mortalidad adulta y la importancia relaova del crecimiento, la sobrevivencia y la
fecundidad. En el caso de este género, en el que todas las especies comparten el mismo estilo
de vida (i.e., habitantes estrictos de gretas en las rocas), la mortalidad adulta de dos especies

ubicadas en una misma altitud o latitud debe ser similar.

Tal como se hipotetizd, Xenosaurus grandis (al 1gual que X. platyceps), ocupa una posicion
intermedia en el continuo “ripido-lento”, aunque con una tendencia considerable hacia el
extreno predicho para especies de madurez tardia y ciclos de vida largos. Esta posicion
relativa, al igual que otros rasgos de la histona de wida de la especie, parecen estar
determinados desde un nivel flogenético superior, desde el surgimiento del grupo
Angumorpha, cuyo ancestro comun probablemente experimentaba baja mortalidad y por lo
tanto, desarrolld madurez tardia y alta longevidad. Sin embargo, al observar Unicamente las
histonas de vida de cuatro de las especies del género, X. grandis es 1a especie con el ciclo de
vida relativamente mas “rapido”. Al parecer, X. grandis es la especie de madurez mas
ternprana, con el mayor nimero de puesta, con crecimiento corporal mas acelerado y con
una mayor importancia relativa del crecimiento como proceso demogrifico para la

adecuacidén promedio en comparacidn con las otras tres especies. Estas caracteristicas
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pueden entenderse al tomar en cuenta que X. grandis es la especie que habita la regidn de
menor latitud, en un bosque tropical estacional, en el que pvede esperarse un periodo de
actividad dentro del afio relativamente mayor en comparacién con las localidades en las que
se encuentran X. platyceps, X. newmanorum y la nueva especie del género que también ha sido
considerada. Probablemente, en X. grandis, la dispersién de cras y juveniles y las
interacciones sociales entre adultos (fendémenos para los que deben salic de las grietas),
ocurren durante un mayor lapso de tiempo a lo largo del afio, por lo que podria esperarse
una mayor mortalidad anual en esta especie con el consecuente desarrollo de adaptaciones
locales para compensar dicha mayor mortalidad (Adolph y Porter 1993, 1996). Estos
caracteres particulares de la especie la han llevado a ocupar el extremo mas “rapido” de entre
las cuatro especies del género que han sido estudiadas. Para que sea mayor el apoyo a esta
hipdtesis que sugiere una relacion entre la distnbucion latitudinal y altitudinal y un conunuo
“rapido-lento” de evolucién de historias de vida en el genero Xenmosaurus, es necesano
caractenzar demograficamente a las otras especies del género que habitan en las zonas

montafiosas del sur del pais.

Entre los principales factores que han intervenido en la evolucién de la historia de vida de X.
grandis de acuerdo con esta investigacidon se destacan tres eventos histéricos que dieron el
matenial base, sobre el que la seleccidn natural a nivel local ha actuado para adaptar a la
especie al ambiente tropical estacional en que vive, especificamente a una lLimitada
disponibilidad de grietas de rocas, a un ambiente cambiante y a una presidon de mortalidad
relatvamente alta (Figura 6.2). Este dlumo factor ha desempefiado un papel determinante en
la especie al ejercer cierta presién por acelerar el ciclo de vida para asegurar su persistencia en

el ambiente que habita, dentro de los limites impuestos por restricciones filogenéticas y por
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compromusos de histonas de vida como los que fueron registrados en esta especie entre

numero y tamaio de las crias y entre crecimiento y reproduccion.

Compromisos de
Histonas de Vida
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Figura 6.2. Representacién grifica de algunos de los principales factores que han intervenido en la evolucién de
la historia de vida de Xenosasrus grandis.

Finalmente, debe destacarse que esta investigacidon junto con otros trabajos que se estin
generando de manera reciente con el género Xewnosanrus representan un intento de entender
los procesos evolutivos y ecoldgicos que han sucedido y suceden en especies pertenecientes
al grupo Anguimorpha, del cudl muy poca nformacién esta dispomble y cuyos patrones
conductuales, fisiolégicos, ecoldgicos y de historias de vida presentan diferencias

contrastantes en comparacion con otros grupos de lagartyjas (Pianka y Vitt 2003).
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APENDICE A. Relaciones filogenéticas encre los puncipales grupos de lagartijas de acuerdo
con Pianka y Vitt (2003) y Pough et al. (2004). Se muestran todas las famdias que componen al
clado Angumorpha. Las relaciones entre Shinisauridae, Anguidae y Xenosaundae se
representan de acuerdo con Macey et al. (1999). Se destacan algunos rasgos caracteristicos de
cada grupo. No se sefialan las reversiones evolutivas que han ocurrido en famibas, géneros y
especies pariculares en cuanto a tales caractenisticas.

IGUANIA Discriminacion visual de }a presa, modo de formjeo
“sentarse y esperar’

GEKKOTA
SCINCOMORPHA )
&
Shinisauridae 5 w
2z Z |2 @
. o g 2|8 b
— Anguidae 4 ; g_ ; S X
3 3 * A € 9
8 & O > 3 (9]
—— Xenosauridae g J g 2. g
e 2| 4 98 g
Y50 8 = & g
Helodermatidae B & ) 5 9 5
a 2 @£ -
Bt < w =
A q = | & > |3
— Lantanotidae ot £
------ Serpientes ?
Varanidae A i
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APENDICE B. Hipotesis filogenética utilizada para la exploracion
muluvariada del continuo “rapido-lento”.

Anolis acutus

Anolis cupreus
Anolis intermedius
Anoils {imifrons
Anolis roquet

Anolis tropidolepis
Polyahrus acutirostris
Ctenosaura similis
Sauromalus obesus
Ambiryrhyncus cnistatus
— Cydlura pinguis
Cydlura stejnegert
Cydlura carinate
Dipsosawrus dorsalis
— Gambelia wislizenii
L— Crotaphytus coltan's

_IZ: Holbrook/a macidala
Hotbrookia propinqua
——————— Cophosauwrus lexanus

Phrynosoma platyrhinos
_:Wmm

Sceloporus undulatus
Sceloporus virgatus
Sceloporus ofivaceus

Sceloporus Jarrovi
—_ Sosloporus poinsetti

Scefoporus variabilis
Urossurus omatus
Uta stansbuniana
Basiliscus besiliscus

{ Clenophorus omatus
Clenophorus fords
{ Japelura swihomis
Draco volans
Chamaieo pumills
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_: Diplodactylus damseus
Diplodaciytus tessellatus
Osdurs reficulata
_: Gehyra vanegate
Heteronotis bincai
Lygodectylus conraui
Gonalodes aldogulens
Coleonyx vanegstus
Eumeces fascisius
Eumeces obsolelus
Eumeces okadse
— Psnepsis kitson!
L—— Panapsis nimbaensis
—l__—_ Larista punctstovitiate
Lensta xanthura
Eremiascincus richardsoni
Dasia smaregding
Mabuya affinis
Mabuysa busttner
Mabuya fasciata
Mabuys meculitabris
Mabuys vera
Emoia atrecostata
Scincelia lateralis
Morethia boulengeri

I: Takydromus tachydromoldes
Lacerta vivipara
__: Acanthodactylus dumerili
Acanthodectylus pardalis
Eremias olivieri
lchnotropis capensis
_|: Lacerta vindis
Lacerta egilis
Lacerts lepide
Podarcis bocage/
Podarcis muralis
Podarcis siculs
Podsrcis tenfica
—— Cnemidophorus inomslus
L Chemidophorus sexfineatus
_|: Cnemidophorus scalernis
SCLEROGLOSSA Cnemidophorus deppei
Cnemidophorus tigns
Gymnophtaimus specosus
Xantusia vigilis
[—— Xenosaurus plalyceps
L—— Xenosaurus grandis
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APENDICE C. Matrices de transicién y sus respectivas matrices de elasticidades
de 22 especies de lagartjas. Para X. grandis se muestra la matz promedio de las
cuatro traansiciones estudiadas (reestrucrurada en 3 categonas) y su correspondiente
matriz de elastcidades.

Matnces de transicion Mataces de elastaidades
1. Anolis nebulosis
0 4 4 0 0.2945 0.137
0.1963 0 0 0.4315 0 0
0 0.4989 0 0 0.137 0
2. Sauromalus obesns
0 10933 26714 0 0.1276 0.1707 ‘
0.23 03913 0 0.2983 0.196 0
0 0.4444 0.175 0 0.1707 0.0368
3. Sceloporus jarrovi
0216 2.509 2191 0.096 0.203 0.138
0.18 0 0 0.341 0 0
0 0.478 0.373 0 0.138 0.084
4. Seelgporns poinserti
0 3.501 3.857 0 0.252 0.065
0.131 0.453 0 0.317 0.2>4 0
0 0.138 0.428 0 0.065 0.047
5. Scetoporns grammicus
0.577 0.82 0 0.5138 0.2431 0
0.283 0 0 0.2431 0 0
0 0.204 0 0 0 0
8. Seelgporns scalaris
0 319 10.6 0 0.2597 0.1587
0.199 0 0 0.4184 0 0
0 0.1809 0.0278 0 0.1587 0.0045
7. Sceloporns bicanthalis
0 0 1.291 0 0 0.453
0 0 0 0 0 0
0.667 0333 0.176 0.453 0 0.095
8. Seeloporus tndulatus
0.446 5.445 5.325 0.193 0238 0.097
0.124 0 0 0.335 0 0
0 0.363 0.355 0 0.097 0.04
9. Scelaporus clarki
0 4.765 4.068 0 0294 0.054
0.111 0.375 0 0.348 0.209 0
0 0.124 0.426 0 0.054 0.04
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Matnices de transicién Matrices de elasucidades
10. Seelogporns gracosus
0 37 37 0 0.2603 0.0969
0.1318 0.3313 0 0.3572 0.1769 0
0 0.3313 0.109% 0 0.0969 0.012
11. Urosanris oratus
0 4.4682 2x10° 0 04579 4x10-8
0.074 0.0973 0 0.4578 0.0843 0
0 0.125 9x108 0 4x10*® 5x10 1
12. Uta stansbunana
0.9 6.1 0.64 0.875 0.0615 0.0007
0.01 0 0 0.0622 0 0
0 0.1 0 0 0.0007 0]
13. Holbrookia macnlata
0.373 1.113 0.698 0.214 0.125 0.129
0.159 0 0 0.254 0 0
0 0.63 0.435 0 0.129 0.148
14. Holbrookia propingua
1.053 0.346 0.499 0.863 0.059 0.006
0.234 0 0 0.065 0 0
0 0.077 0.111 0 0.006 0.0007
15. Uma oau!
0.551 1.392 0.821 0.313 0224 0.073
0.303 0 0 0.297 0 0
0 0.464 0.232 0 0.073 0.02
16. Busiliseus basiliscus
0 4.23 5.58 0 0.0665 0.1064
0.0087 0.4367 0 0.1729 0.4711 0
0 0.421 0.25 0 0.1064 0.0767
17. Lacerta vivipary
0 5 6 0 0.2416 0.0804
0.1 04 0 0.322 0.2011 0
0 0.15 0.5 0 0.0804 0.0744
18. Aspidoscels cognmela
0 0 1.67 0 0 0.183
0.15 0 0 0.183 0 0
0 0.4 0.5 0 0.183 0.45)
19. Xenosanris nemmanorsiry
0 0 1.846 0 0 0.199
0.55 0 0 0.199 0 0
0 0.39 0.71 0 0.199 0.402
20. Xenosanrns plaiyceps
0 0 233 0 0 0.09
0.3243 0.3821 0 0.09 0.0515 0
0 0.114 0.9268 0 0.09 0.6785
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Matnces de ransicidn Matrices de elasticadades

21. Xenosanrus sp. nor.
0 0 2.17 0 0 0.1397
0.324 0.4 0 0.1397 0.0908 0
0 0.2 0.79 0 0.1397 0.4901

22. Xenosaurus grandss
0.1892 0 1.64 0.0402 0 0.2086
0.4739 0.2387 0 0.2086 0.0534 0
Q 0.5893 0.672 U] 0.2086 0.2806
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APENDICE D. Listado de los especimenes de colecta revisados para la determinacién del
tamafio de camada y de la talla de las crias al nacer de especies del género Xenosanrus.

X. grandis. JLE: 10669, 10689, 10690, 11405, 11409, 11417. MZFC: 9576, 5927, 5927-2,
5927-3, 5927-4.
X. zoquitlan. UTACV: 22803,

X. sierrajuarez. MZFC: 4510, 4511, 9550. UTACV: 10284, 12116, 12118, 12124, 12125,
12131.

X. agrenon. JLE: 6573, 6577, 6579. MZEC: 9568, 9569.

X. phalaroanthereon. )LE: 10705, 10710, 10717, 10719. MZFC: ANMO 703-1, ANMO 703-
3,LCM 974.

X. chiapas. MZFC: 9554, 9555, TRLR 96, TRLR 97. UTACV: R31031.

JLE = Unidad de Biologia, Tecnologia y Prototipos, FES Iztacata, UNAM.
MZFC = Museo de Zoologia de la Facultad de Ciencias, UNAM.
UTACV = University of Texas at Arington.
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