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RESUMEN

Estudios tedricos y empiricos indican una relacién positiva entre el riesgo de
competencia espermatica de los machos y su gasto en eyaculado (i.e. la inversiéon
gonadal y la concentracidon del eyaculado). Las asimetrias en el riesgo de competencia
espermatica de los machos podrian depender de las tacticas reproductivas empleadas
resultantes de su estatus social, que a su vez estaria determinado, en algunos casos,
por el tamafo corporal y el grado de dominancia del macho. Los machos grandes (que
generalmente son mas dominantes) tienen menor probabilidad de ser desplazados por
otros machos cuando cortejan y acompafian a una hembra, por lo que su riesgo de
competencia espermatica es bajo y su gasto en eyaculado deberia ser menor que el de
los machos pequefios y menos dominantes. En este estudio pretendi responder si entre
mas grandes son los machos de la lagartija rayada 1) son mas dominantes, 2) son
menos oportunistas con las hembras y 3) gastan menos en su eyaculado. Para
contestar las preguntas 1y 2 registré la conducta agonistica intrasexual asi como la
conducta oportunista y de cortejo a hembras de 40 machos de talla reproductiva en el
campo. Para contestar la pregunta 3 calculé la inversién gonadal de 60 machos
capturados en 1998 y colecté y cuantifiqué la concentracion del eyaculado de los 40
machos observados en campo. Encontré una fuerte relacion positiva entre el tamafio y
el grado de dominancia de los machos; sin embargo, soélo éste ultimo se relacioné con
la tactica reproductiva. Aparentemente, los machos tanto son oportunistas como
cortejan a las hembras, pero sélo los mas grandes (LHC > 90 mm) y dominantes (mas
del 70% de las interacciones agonisticas ganadas) predominantemente cortejan a las
hembras. Sin embargo, los machos por arriba de los 90 mm de LHC no tuvieron

testiculos menos pesados que los machos por debajo de esa talla. Tampoco se



relacioné la concentracion de espermatozoides por eyaculado con el tamafio corporal
del macho ni con su grado de dominancia. Mi estudio indica que aun cuando el tamafio
corporal y el grado de dominancia del macho influyen en la tactica reproductiva que
emplean los machos, estos factores no parecen estar relacionados con el gasto en

eyaculado en esta especie.



INTRODUCCION

Seleccién sexual y competencia espermaética

La seleccion sexual es el proceso evolutivo que resulta de la competencia entre
los individuos de una poblacion por la obtencion de una pareja (Darwin, 1871). Dicha
competencia constituye una presion de seleccidon que conlleva a la evoluciéon de
caracteres que, aun cuando podrian disminuir la probabilidad de supervivencia de los
individuos, aumentan la probabilidad de que éstos ultimos se reproduzcan (Darwin,
1871). La seleccion sexual actua mediante dos procesos: la seleccidn intrasexual y la
intersexual (Harvey y Bradbury, 1991; Birkhead y Mgller, 1992; Andersson, 1994;
Simmons, 2001). La seleccion intrasexual es la competencia entre individuos de un
mismo sexo, generalmente machos, por la obtencién de pareja (Harvey y Bradbury,
1991, Birkhead y Mgller, 1992; Andersson, 1994). La seleccion intersexual involucra la
eleccion de pareja por parte de un sexo, generalmente las hembras, mediante la
discriminacion entre individuos del otro sexo en base a sus ornamentos, atributos o
recursos (p. ej., tamafio corporal, calidad de territorios, habilidad en el cuidado parental,
entre otros; West-Eberhard et al., 1987; Harvey y Bradbury, 1991; Birkhead y Mgller,
1992).

La competencia intrasexual e intersexual no terminan en el momento en que un
macho copula con una hembra. En casi todas las especies animales, las hembras
copulan mas de una vez y, en ocasiones, con multiples machos antes de fertilizar sus
ovulos (Mgller, 1994; Cordoba-Aguilar, 2004). De manera que la competencia
intrasexual e intersexual puede continuar después de la copula entre la inseminacion y

la fertilizacion de los 6vulos de una hembra (competencia post-copulatoria; Birkhead y



Mgller, 1992). Es decir, que los eyaculados de los distintos machos con los que copulo
la hembra podrian competir por acceder a 6vulos no fertilizados mientras que la hembra
podria elegir el eyaculado mas vigoroso (Mgller, 1994). La primera forma de
competencia post-copulatoria se le conoce con el nombre de competencia espermatica

y a continuacion me referiré especificamente a ésta.

Competencia espermatica

La competencia espermatica es la competencia entre los eyaculados de dos o
mas machos por la fertilizacion de un conjunto de 6vulos de una hembra (Parker, 1970,
1998) y se origina cuando una hembra se aparea con mas de un macho durante un
mismo evento reproductivo (Birkhead y Mgller, 1992). Se ha propuesto que la
competencia espermatica sigue un principio de “rifa” (Parker, 1982; Parker et al., 1990)
en la que el éxito de fertilizacion de cada macho es proporcional al nUmero relativo de
espermatozoides que aporta al “grupo de fertilizacion” (conjunto de espermatozoides
usados aleatoriamente para la fertilizacion de los 6vulos de una hembra; Parker, 1998).
En otras palabras, el macho con mas espermatozoides presentes en el sitio de
fertilizacion en relacion con los de otros machos cuando la hembra ovule sera quien
fertilice mas 6vulos (Parker, 1982).

El grado de exposicion a la competencia espermatica que enfrentan los machos
se expresa en dos componentes: el riesgo y la intensidad (Parker, 1998). El riesgo de
competencia espermatica es la probabilidad de que una hembra con la que se aparea
un macho se haya apareado o se aparee después con otro macho (lo enfrentan
principalmente especies con fertilizacion interna; Parker, 1982, 1998; Parker et al.,

1997). El riesgo de competencia espermatica se ve afectado por diversas



caracteristicas de la poblacién (Parker et al., 1997). Una de ellas es la disponibilidad
espacio-temporal de hembras fertilizables por macho sexualmente activo (i.e., la
proporcion operativa de sexos; Emlen y Oring, 1977). Por ejemplo, en una poblacién
donde hay pocas hembras fertilizables y muchos machos es de esperar que éstos
compitan fuertemente por las hembras y que su riesgo de competencia espermatica
promedio sea mayor en comparacion con los machos de poblaciones cuya proporcion
operativa de sexos esté sesgada hacia las hembras. Otro factor que afecta el riesgo de
competencia espermatica es el sistema de apareamiento (Andersson, 1994; Mgller,
1994). Por ejemplo, en poblaciones o especies social y genéticamente mondégamas, en
las que las hembras se aparean con un s6lo macho por evento reproductivo, el riesgo
de competencia espermatica para los machos es practicamente nulo en comparacion
con poblaciones o especies poligamas. Dado que esas primeras poblaciones o
especies practicamente no existen, se espera que la competencia espermatica sea muy
comun en los animales.

La intensidad de la competencia espermatica es el nimero de machos con cuyos
eyaculados compite el de un macho, dado un riesgo de competencia espermatica
distinto a cero (Parker, 1998). Este es particularmente el caso cuando varios
competidores eyaculan simultdneamente en el momento en que la hembra libera sus
ovulos y estos ultimos son fertilizados al mismo tiempo (especies con fertilizacion
externa; Parker, 1998). Sin embargo, la competencia espermatica también tiene un
componente de intensidad en las especies de fertilizacion interna en las que las
hembras se aparean con multiples machos en un mismo evento reproductivo (Parker,

1998).



Competencia espermatica y tacticas reproductivas

Dentro de una poblacién y como parte del sistema de apareamiento, las
estrategias o tacticas reproductivas empleadas por los machos podrian implicar
asimetrias en el riesgo e intensidad de competencia espermatica que éstos enfrentan,
debido a las caracteristicas conductuales de cada patron reproductivo (Parker, 1990).
Los machos pueden presentar patrones conductuales que les permiten monopolizar a
las hembras manteniendo alejados a los rivales, monopolizar los recursos necesarios
para atraer a las hembras y acceder a ellas mediante el cortejo (Taborsky, 1997).
Alternativamente, los machos podrian obtener copulas con las hembras empleando
patrones conductuales que no implican la monopolizacion de éstas y que no dependen
de que la hembra acepte al macho como pareja (Taborsky, 1997).

En algunas especies, los machos emplean durante toda su vida un patron
reproductivo de varios posibles, debido a que cada patron constituye un morfo genético
(estrategias reproductivas alternativas; Gross, 1996). En otras especies, los machos
emplean facultativamente patrones reproductivos alternativos (tacticas reproductivas
alternativas dentro de una estrategia condicional; Gross, 1996). En estas ultimas
especies, la tactica reproductiva que un macho emplea depende generalmente de su
condicion o “estatus social” (posicion social que ocupa dentro de la poblacion; Gross,
1996). A su vez, la condicion o estatus social esta determinada por factores como el
tamafo corporal, el peso, la edad o la condicion territorial del macho, entre muchos
otros (Alcock, 1984; Huntingford y Turner, 1987; revision en Senar, 1994; Gross, 1996;
Olsson y Madsen, 1998).

En diversas especies se ha observado que los machos de condicion alta (p. €j.,

grandes, adultos o dominantes) son los que emplean tacticas reproductivas tendientes



a monopolizar hembras receptivas y mantener alejados a otros machos para prevenir

gue copulen con éstas (cuadro 1). En consecuencia, el riesgo de competencia

Cuadro 1. Ejemplos de tacticas reproductivas y los machos que las emplean

Especie Téactica reproductiva Estatus del macho que la Referencia
emplea
Phynchonicenetes typus Custodia de pareja Dominante Correa et al., 2003

(camardn de roca)

Scopimera globosa
(cangrejo)

Onthophagus binodis
O. taurus
(escarabajos)

Gobius
(peces)

Pelobates fuscus
(rana)

Vipera berus
(serpiente)

Ameiva plei
(lagartija)

Lyrurus tetrix y
Andropadus latirostris
(aves)

Cépulas rapidas

Se aparean dentro de la
madriguera de la hembra
Se aparean fuera de la
madriguera de la hembra
Custodia de pareja

Copulas furtivas

Territoriales

Cépulas furtivas

Cantores territoriales

Satélites

Custodia de pareja
Copulan cuando se
ausenta el macho territorial
Custodia de pareja

Hostigamiento y copulas
forzadas

Cortejo en grupo: Leks

Solitarios

Subordinado

Machos grandes

Machos chicos

Machos grandes con
cuernos

Machos chicos sin cuernos

Machos grandes

Machos chicos

Machos grandes y pesados

Machos chicos y ligeros

Machos grandes

Machos chicos

Machos grandes
Posiblemente machos mas
chicos que los que
custodian

Adultos o dominantes

Jovenes o subordinados

Koga, 1998

Simmons, et al., 1999

Marconato, et al.,
1996

Eggert y Guyétant,
2003

Madsen et al., 1993

Censky, 1995

Kruijt y Hogan, 1967;
Brossett, 1982 citados
en Lanctot et al., 1998




espermatica que enfrentan estos machos es relativamente bajo (Parker, 1990). Por otro
lado, los machos de condicion baja (p. €j., pequefios, jévenes o subordinados) suelen
emplear tacticas reproductivas oportunistas para aparearse (p. €j., copulas forzadas o
rapidas; cuadro 1). El riesgo de competencia espermética para estos machos es
relativamente alto debido a que las hembras podrian haberse apareado previamente

con otro macho o podrian hacerlo después del apareamiento oportunista (Parker, 1990).

Adaptaciones de los machos para enfrentar la competencia espermatica

Las asimetrias en el riesgo e intensidad de competencia espermatica que
enfrentan los machos en relacién con la tactica reproductiva que emplean, traen
consigo diferencias en la probabilidad de que sus espermatozoides entren al grupo de
fertilizacion. En consecuencia, como parte de su tactica reproductiva, los machos han
desarrollado adaptaciones morfoldgicas, fisioldégicas y conductuales dirigidas a
incrementar la probabilidad de éxito de fertilizacion de su esperma respecto al de sus
rivales (Parker, 1970, 1984, 1998; Birkhead y Mgller, 1992; Wedell et al., 2002). Tal
objetivo es alcanzado previniendo que eyaculados de machos rivales entren al grupo de
fertilizacion, incrementando la probabilidad de que los propios espermatozoides entren
a dicho grupo o haciendo que predominen en éste (Parker et al., 1990).

Los machos podrian prevenir la competencia de su eyaculado con el de otros
machos al custodiar a las hembras durante su periodo receptivo, impidiendo a machos
rivales copular con ellas (p. ej., Parker, 1970; Sherman, 1989; Anderson y Vitt, 1990;
Birkhead y Mgller, 1992; Alcock, 1994; Bateman y MacFadyen, 1999; Komdeur et al.,
1999). También podrian prevenir la competencia de su eyaculado con eyaculados

rivales al incluir en éste sustancias que inducen la no-receptividad en las hembras con



las que se aparearon (revision en Ringo, 1996; Baer et al., 2001; Mikheyev, 2003) o al
impedir que los eyaculados rivales lleguen al sitio de fertilizacion, en caso de que la
hembra copule con otro macho (p. €j., mediante tapones seminales, Parker, 1970,
Matsumoto y Suzuki, 1992, Duvoisin et al., 1999, Shine et al., 2000, Polak et al., 2001,
Parga, 2003; o mediante espermatozoides especializados en inactivar o destruir a
espermatozoides rivales, Silberglied et al., 1984, Wedell, 2001).

En algunas especies, los machos podrian incrementar la probabilidad de que sus
espermatozoides entren al grupo de fertilizacion transfiriendo mas esperma (tanto en
volumen como en numero de espermatozoides) al realizar copulas prolongadas
(revision en Parker, 1970; Olsson, 2001; Garcia-Gonzalez y Gomendio, 2004). Esto
podria permitirles aportar una mayor proporcion de espermatozoides al grupo de
fertilizacion en comparacion con machos que copulan por menos tiempo. En otras
especies, los machos remueven los eyaculados rivales que han sido depositados
previamente y después introducen su propio eyaculado, reduciendo el nimero de
espermatozoides competidores (Parker, 1970; Cérdoba-Aguilar, 1999, 2002; revision en
Cordoba-Aguilar et al., 2003; Cordero Rivera et al., 2004). La remocion de eyaculados
puede ser mecanica, mediante estructuras especializadas (p. €j., el edeago de la
libélulas, Waage, 1979; Cordoba-Aguilar et al., 2003; Cordero Rivera et al., 2004),
mediante un eyaculado voluminoso que desplace activamente al eyaculado previo
(Parker, 1970; Simmons y Parker, 1992; Wedell et al., 2002) o mediante la explotacion
sensorial por el macho que estimule la expulsion del eyaculado por la hembra
(Cordoba-Aguilar, 1999, 2002; Cordero Rivera et al., 2004). Por ultimo, los machos
podrian contar con patrones obligados o facultativos de gasto en eyaculado, como

veremos a continuacion.



Gasto en eyaculado

El gasto en eyaculado es la cantidad de recursos reproductivos que un macho
asigna a un eyaculado y cuenta con dos componentes primordiales: la asignacion
“gamética” (los espermatozoides) y la asignacion “seminal” (los demas componentes del
eyaculado; Parker, 1982). Este gasto se ha medido principalmente en términos del
tamano de los testiculos en relacion con el tamafio del cuerpo (en adelante, tamafio
relativo de los testiculos; p. ej., Gage et al., 1995; Hosken, 1997; Stockley et al., 1997;
Simmons et al., 1999; Hosken y Ward, 2001; Byrne et al., 2002; Tomkins y Simmons,
2002; Jolly y Phillips-Conroy, 2003) y del numero de espermatozoides por eyaculado (p.
ej., Gage et al., 1995; Stockley et al., 1997; Shaus y Sakaluk, 2001; Evans et al., 2003;
Zbinden et al., 2004; Garcia-Gonzalez y Gomendio, 2004). El tamafio relativo de los
testiculos, por lo general, se relaciona positivamente con la cantidad de eyaculado
producido (tanto en términos del nimero de espermatozoides por eyaculado como del
volumen del mismo; Licht, 1984; Mgller, 1989; Schérer et al., 2004). En cuanto al
namero relativo de espermatozoides, se sabe que éste se relaciona con el éxito de
fertilizacion de un macho (Parker, 1982; Parker et al., 1990; Wedell et al., 2002) dada la
relacion positiva entre la aportacion relativa de espermatozoides al grupo de fertilizacion
y la probabilidad de fertilizar 6vulos.

Podria pensarse que si el éxito de fertilizacion de los machos depende del
namero de espermatozoides que aportan al grupo de fertilizacion, entonces deberian
producir la mayor cantidad de espermatozoides posibles. Sin embargo, los machos no
pueden producir espermatozoides de forma ilimitada, como tradicionalmente se habia
asumido (revision en Dewsbury, 1982). La produccion de los espermatozoides, la del

semen o la de las estructuras que contienen a los espermatozoides (espermatéforos)
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podria ser costosa para los machos en términos de su supervivencia (Van Voorhies,
1992) y de los requerimientos energéticos (Gage y Cook, 1994; Olsson et al., 1997) y
temporales (Preston et al., 2001) que implica producir cada eyaculado. En
consecuencia, los machos deberian tener una inversion estratégica de su eyaculado en
cada apareamiento de acuerdo con el riesgo o la intensidad de competencia
espermatica que enfrentan o perciben (Parker, 1998; Wedell et al., 2002), con el fin de
que sus espermatozoides predominen en el grupo de fertilizacion al menor costo
posible. Es decir, los machos que enfrenten un riesgo o intensidad de competencia
espermatica alto deberian tener un gasto en eyaculado alto en relacion con el de
aguellos machos cuyo riesgo de competencia espermatica sea bajo (Parker et al.,
1997).

La inversion estratégica del eyaculado con relacion al riesgo de competencia
espermatica se ha demostrado en diversos estudios en los que se ha hallado un patrén
general de que los machos con riesgo de competencia espermatica alto tienen
testiculos mas grandes (Hosken, 1997; Simmons et al., 1999; Hosken y Ward, 2001;
Byrne et al., 2002; Tomkins y Simmons, 2002; Jolly y Phillips-Conroy, 2003) y un mayor
namero de espermatozoides por eyaculado (Shaus y Sakaluk, 2001; Zbinden et al.,
2004) que los gque enfrentan un riesgo de competencia espermatica bajo. En dichos
estudios, la variacion en el riesgo de competencia espermatica se ve expresado en la
variacion en el numero de competidores (ningln o pocos competidores con bajo riesgo
VS. uno 0 muchos competidores con alto riesgo; Byrne et al., 2002; Hosken y Ward,
2001; Jolly y Phillips-Conroy, 2003; Hosken, 1997; Schaus y Sakaluk, 2001), la tactica
reproductiva empleada (custodios con bajo riesgo vs. oportunistas con alto riesgo;

Simmons et al., 1999; revision en Tomkins y Simmons, 2002) y el tamafio del macho
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competidor (competidores grandes con bajo riesgo vs. pequefios con alto riesgo;
Zbinden et al., 2004). Los estudios anteriores han empleado invertebrados, peces, aves

y mamiferos, pero hasta el momento no existen estudios semejantes en reptiles.

Riesgo de competencia espermatica y gasto en eyaculado en la lagartija rayada

Diversos aspectos ecologicos de la lagartija rayada, Aspidoscelis costata, de Isla
Isabel, Nayarit, sugieren que, en general, los machos enfrentan importantes presiones
de competencia espermatica. Los individuos de esta poblacion tienen un sistema de
forrajeo activo, no son territoriales y sus ambitos hogarefios se traslapan entre si (J.
Zaldivar, datos no publicados), por lo que la probabilidad de encuentros entre individuos
es alta. Aunado a ello, la proporcion operativa de sexos esta sesgada hacia machos (en
promedio 0.05 hembras potencialmente fértiles por macho sexualmente activo en un
periodo de 1-2 dias dado; J. Zaldivar, datos no publicados). En otras palabras, aunque
la tasa de encuentros macho-hembra es alta, la probabilidad de que un macho
encuentre hembras receptivas y fértiles (en esta especie la receptividad y fertilidad
coinciden, J. Zaldivar, datos no publicados) es muy baja. En consecuencia, es de
esperar que la competencia entre los machos por las hembras receptivas sea intensa.

En esta lagartija, como en otros teiidos (Anderson y Vitt, 1990; Censky, 1995), se
ha visto que los machos mas grandes de la poblacion (longitud hocico-cloaca, LHC > 86
mm, S. Ancona, com. per.; J. Zaldivar, datos no publicados) llevan a cabo el
acompafnamiento post-copulatorio como tactica reproductiva (en adelante, tactica de
cortejo/acompafnamiento). En esta tactica, los machos cortejan a una hembra receptiva
a la vez, copulan con ellay, tras la cOpula, se mantienen cerca de ella de 1 a 4 dias

(lapso en el que copulan repetidamente con la hembra; J. Zaldivar, datos no
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publicados). Los machos que acompafian a las hembras repelen agresivamente a
cualquier macho que se acergue a ellos 0 a su pareja y, dado que ganan (al término de
una interaccién agonistica con otro macho permanecen en el sitio donde ocurri6 ésta)
practicamente todos estos encuentros agonisticos, parecen ser muy eficaces para
prevenir que su pareja copule con otros machos (J. Zaldivar, datos no publicados). En
consecuencia, es probable que estos machos enfrenten un riesgo de competencia
espermatica bajo.

Por otro lado, en la poblacién de Isla Isabel los machos estan sexualmente
maduros desde que alcanzan los 60 mm de LHC (J. Zaldivar, datos no publicados). Los
machos pequefios enfrentan una notable desventaja al competir por las hembras con
los machos mas grandes debido a que, como en otras lagartijas (Vitt y Cooper, 1985;
Cooper y Vitt, 1987; Lewis y Saliva, 1987; Anderson y Vitt, 1990; Censky, 1995), el
macho mas grande es quien suele ganar en encuentros agonisticos diadicos (J.
Zaldivar, datos no publicados). Adicionalmente, los machos mas grandes de talla
podrian ser también los mas grandes de edad (Anderson y Vitt, 1990; Castanet, 1994;
Censky, 1997) y consecuentemente, tener mayor experiencia. De este modo, es posible
que el tamafio de los machos y, por ende, su grado de dominancia determinen la tactica
reproductiva que emplean: los machos pequefios y menos dominantes, al encontrarse
en desventaja competitiva frente a los grandes y dominantes, podrian recurrir a
embestir, perseguir y copular oportunistamente a las hembras como tactica reproductiva
alternativa al cortejo/acompafamiento (Censky, 1997). En la tactica oportunista se ha
observado que los machos que encuentran una hembra no la cortejan, sino que la
persiguen y sujetan con su hocico por la cola o las patas traseras. La hembra se sacude

y frota contra rocas y otros objetos aparentemente para liberarse del macho y

13



frecuentemente lo logra, alejandose corriendo. En ocasiones, el macho logra montar a
la hembra y copular con ella, tras lo cual, ésta se aleja corriendo. Tras este tipo de
copulas no se produce el acompafiamiento post-copulatorio (J. Zaldivar, datos no
publicados). Es de esperar que los machos que emplean la tactica oportunista enfrenten
un riesgo de competencia espermatica alto en relacion con aquellos que recurren al
cortejo/acompafamiento, dado que, al menos conductualmente, no pueden prevenir ni
evitar que las hembras copulen con otros machos. En consecuencia, puede predecirse
que los machos que llevan a cabo esta tactica tendran un gasto en eyaculado mas alto

que el de los grandes y dominantes.
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PREGUNTAS

1. ¢Hay una relacién positiva entre el tamafio (LHC) y el grado de dominancia de los

machos?

2. ¢Hay relacion entre la tactica reproductiva utilizada por los machos (“cortejo/

acompafamiento” u “oportunista”) con su LHC y su grado de dominancia?

3. ¢Hay relacion entre el gasto en eyaculado (en términos de la inversion gonadal y la
concentracion del eyaculado) de los machos y el riesgo de competencia espermatica

gue enfrentan (asociado a la LHC y al grado de dominancia)?

OBJETIVOS

Objetivo general
Conocer si el riesgo de competencia espermatica y el gasto en eyaculado de los

machos de la lagartija rayada Aspidoscelis costata se relacionan positivamente.

Objetivos particulares
1. Determinar si el tamafo y el grado de dominancia de los machos se relaciona

positivamente.

2. Determinar si la tactica reproductiva utilizada por los machos se relaciona con su

tamafo y grado de dominancia.

3. Conocer si el gasto en eyaculado (en términos de la inversién gonadal y la
concentracion del eyaculado) de los machos se relaciona con el riesgo de

competencia que enfrentan (asociado a la LHC y al grado de dominancia).
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HIPOTESIS

1. Existe una relacion positiva entre la LHC y el grado de dominancia de los machos de
A. costata.
Prediccion 1.1. Entre mas grandes son los machos ganan un mayor porcentaje

de interacciones agonisticas contra otros machos.

2. Los machos de mayor tamafio y grado de dominancia utilizan el cortejo/
acompafnamiento a hembras, mientras que los de menor tamafio y grado de dominancia
utilizan la tactica oportunista.

Prediccion 2.1. Entre mas grandes y dominantes son los machos emplean mas la

tactica de cortejo/acompafiamiento y menos la oportunista.

3. Los machos que enfrentan un alto riesgo de competencia espermatica tienen un alto
gasto en eyaculado.
Suponiendo que los machos pequefios y menos dominantes enfrentan un
mayor riesgo de competencia espermatica en comparacion con los machos grandes y
dominantes, entonces:
Predicciones, 3.1. La inversion gonadal (peso de las gonadas relativo al peso
del cuerpo) y 3.2. la concentracion de espermatozoides por eyaculado de los
machos pequefios y menos dominantes sera mayor que la de los machos

grandes y dominantes.
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METODO

Sujetos de estudio

Llevé a cabo este estudio de junio a agosto de 2003 en la Isla Isabel, Nayarit,
México (21° 51' Ny 105° 53' W; CONANP, 2003). Observé 40 machos de lagartija
rayada de talla reproductiva (LHC = 60-100 mm) durante sus horas de mayor actividad
(1000-1200 h) en los sitios mas accesibles de laisla (i.e., valles y pendientes poco
pronunciadas). Al principio del estudio y antes de empezar las observaciones, clasifiqué
a los machos en cuatro categorias de tamafio (LHC): categoria I, de 60.0 a 69.9 mm,;
categoria Il, de 70.0 a 79.9 mm; categoria lll, de 80.0 a 89.9 mm y categoria IV, de 90.0
a 100.0 mm. Esto ultimo lo hice con el fin de observar individuos de distintas tallas
reproductivas y asi evitar sesgos en la muestra. Observé, en dias sucesivos, a un
macho de la categoria |, uno de la Il, uno de la lll y uno de la IV y repeti este ciclo hasta
haber observado a 10 machos de cada categoria para determinar su grado de
dominancia y la tactica reproductiva que emplearon. Estimé el tamafio de cada individuo
antes de observarlo colocando a un lado de éste una escala de 10 cm (precision = 1

cm) y estimé el sexo de la lagartija basandome en el grosor de la parte basal de su cola

(8 = cola ancha, ¢ = cola angosta). Confirmé estas estimaciones al final de cada

observacion, midiendo la LHC del macho con un vernier (precision = 0.1 mm) y
evertiendo sus hemipenes.

Marqué el dorso de cada macho focal con pintura plastica inflable de color
naranja para camisetas. Coloqué aproximadamente 1 ml de pintura en el extremo de

una manguera de plastico sujeta a una vara de 1.5 m de largo, acerqué lentamente ese
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extremo a una altura de 10-15 cm sobre el dorso del macho y expulsé la pintura
inyectando aire por el otro extremo de la manguera. Esperé diez minutos a una
distancia de aproximadamente 2 m con respecto al macho para que se habituara a la

marca y a mi presencia antes de iniciar el registro de conducta.

Observacion y registro de conducta de los machos focales
Interacciones agonisticas intrasexuales

Segui en silencio, lenta y pausadamente a cada macho focal a una distancia de
1-2 m durante 2 h registrando en cinta de audio las interacciones agonisticas que éste
sostuvo con otros machos. Las interacciones agonisticas que registré (distinguiendo
entre las emitidas o las recibidas por el macho focal) fueron: aproximacion (un macho
camina hacia otro macho inmévil que se encuentra a una distancia igual o menor a un
metro), seguimiento (un macho camina y un segundo macho ubicado a una distancia
maxima de un metro, camina detras de él en la misma direccion y sentido dentro de los
5 seg siguientes al inicio del desplazamiento del primero), embestida (un macho corre
hacia otro macho que se encuentra a una distancia maxima de un metro y se detiene
bruscamente después de haber recorrido una distancia maxima de 50 cm), arqueando
(un macho curva el lomo dorsalmente, aplana los costados lateralmente y extiende las
cuatro patas, baja ligeramente la cabeza y proyecta la regidon gular), danza con arco
(dos machos se arquean, orientan sus cuerpos en paralelo inverso y caminan
describiendo circulos), persecucion (un macho corre detras de otro macho una distancia
mayor de un metro), mordida (un macho sujeta con su hocico alguna parte del cuerpo
de otro macho) y pelea (enfrentamiento vigoroso entre individuos que involucra contacto

y mordidas). Consideré que la interaccion agonistica termind cuando uno de los dos
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machos involucrados se alejo del sitio donde ocurrié la interaccion y consideré como
perdedor a este ultimo. Si la interaccion agonistica escalaba, solo registraba la
interaccion previa a que alguno de los machos se alejara para identificar claramente al
perdedor.

Durante los registros conductuales no pude distinguir el nimero de individuos
con los que interactué cada macho focal, debido a que éste era el Unico individuo
marcado. Sélo pude distinguir el sexo de cada individuo con el que interactuo el macho
focal y si este ultimo emitia o recibia la conducta agonistica. Determiné el grado de
dominancia de cada macho focal como el porcentaje de interacciones agonisticas que
gano del total de las interacciones agonisticas intrasexuales que sostuvo durante el
periodo de observacion. Transformé los datos del porcentaje de interacciones
agonisticas ganadas con raiz de arco-seno (Martin y Bateson, 1993) para que siguieran
una distribucion normal y evalué, mediante un coeficiente de correlacion de Pearson, la
relacion entre el tamafio (LHC) de los machos focales y su porcentaje de interacciones

agonisticas ganadas.

Tacticas reproductivas de los machos

Durante el seguimiento de los machos focales también registré las conductas de
cortejo y oportunistas que cada macho focal dirigié a las hembras con las que interactuo
con el fin de determinar la tactica reproductiva que éste empled. Las conductas de
cortejo fueron: gulando (el macho focal extiende las patas delanteras, baja ligeramente
la cabeza y extiende la region gular cuando se encuentra a una distancia igual o menor
de 50 cm de una hembra), cortejo (el macho focal camina en trayectoria circular

alrededor de una hembra mientras ésta permanece inmavil) y cOpula concertada
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(generalmente tras efectuar cortejo, el macho focal camina lentamente a lo largo del
lomo de la hembra hasta situarse encima de ella mientras ésta permanece inmovil,
luego mueve su region cloacal y la base de la cola lateralmente hasta acomodar su cola
por debajo de la cola de la hembra, introduce uno de sus hemipenes en la cloaca de
ésta y muerde la parte posterior del dorso de la hembra; al terminar la copula, la hembra
permanece en el sitio donde ocurrio ésta).

Las conductas oportunistas fueron: embestida y persecucion (definidas
previamente; dirigidas por el macho focal a una hembra), intento de copula oportunista
(el macho focal persigue a una hembra, la alcanza y la muerde en la cola o en las patas
mientras ésta se sacude y frota contra rocas y otros objetos; finalmente, la hembra se
aleja corriendo sin que el macho la copule) y copula oportunista (no esta precedida de
cortejo y antes de ésta el macho focal persigue, alcanza y muerde en la cola o patas a
la hembra mientras ésta se sacude y frota contra rocas y otros objetos; el macho se
monta sobre el dorso de la hembra, consigue sujetarla y copula con ella; al término de
la copula, la hembra se aleja corriendo del lugar donde ocurrié ésta).

Al igual que en el caso de la interaccion de los machos focales con otros
machos, en las interacciones del macho focal con hembras no pude distinguir el nimero
de hembras con las que cada macho focal interactué debido a que éstas no estaban
marcadas. Calculé la proporcion de conductas de cortejo y oportunistas que cada
macho focal dirigié6 a hembras como el nimero de veces que el macho tuvo conductas
de cortejo u oportunistas entre el total de veces que el macho interactué con hembras.
Utilicé solo la proporcion de conductas oportunistas para el analisis estadistico. La
proporcion de conductas oportunistas no siguioé una distribuciéon normal aliin después

haberla transformado con raiz de arco-seno (Martin y Bateson, 1993), por lo que
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empleé correlaciones de Spearman para evaluar las relaciones entre la LHC y el
porcentaje de interacciones agonisticas ganadas de los machos focales con la

proporcion de conductas oportunistas que emplearon.

Estimadores de gasto en eyaculado
Inversién gonadal

Calculé la inversion gonadal de 60 machos de lagartija rayada sexualmente
activos (LHC = 60-100 mm) que fueron capturados durante la temporada reproductiva
de 1998 (marzo a agosto) en la Isla Isabel, Nayarit. Los machos fueron capturados
entre las 0800 y 1500 h sobre los valles y pendientes menos pronunciadas de la Isla.
Los machos fueron sacrificados intoxicandolos con éter (inyectandoselo en el cerebro),
fijados en formol al 10 % y preservados en alcohol al 70 % (J. Zaldivar, datos no
publicados). Los especimenes estan depositados en la Coleccion Nacional de Anfibios y
Reptiles del Instituto de Biologia, UNAM. Las medidas que utilicé para el analisis fueron:
el peso corporal humedo (precision = 0.01 g; peso de especimenes con testiculos
fijados y preservados, tras secarlos), el peso gonadal humedo (precisiéon = 0.0001 g;
peso de ambos testiculos y sus epididimos, extirpados tras la preservacion de los
especimenes) y la LHC (precisién = 0.1 mm; medida ante-mortem). Calculé el peso
“somatico” de cada macho como la diferencia entre el peso corporal y el peso gonadal.
Transformé a logaritmo de base 10 los datos de peso gonadal y peso somatico de los
machos.

Agrupé a los machos en cuatro categorias de tamafio (definidas en “sujetos de
estudio”) e hice un analisis de covarianza (ANCOVA, covariable: peso somatico) para

determinar si el peso gonadal diferia entre las categorias de tamafio (LHC) de los
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machos, cuando se controlaba el peso somatico (Tomkins y Simmons, 2002). Utilicé
este método porque permite detectar si hay diferencias en el peso testicular de los
machos de distintas tallas o tacticas reproductivas y si éstas se relacionan con la
competencia espermatica (Tomkins y Simmons, 2002). Otros procedimientos, como el
uso del indice soméatico gonadal (proporcién del peso gonadal entre el peso corporal) y
la regresion de los residuales del peso gonadal y el peso corporal, evaltan la inversion
gonadal de manera errénea (revision en Tomkins y Simmons, 2002). El indice somatico
gonadal asume que la variacion en el peso gonadal que se debe al peso corporal puede
ser controlada al dividir el peso gonadal entre el peso corporal (Packard y Boardman,
1987; Tomkins y Simmons, 2002). Este ajuste solo es correcto cuando las variables de
interés varian isométricamente (intercepto = 0 y pendiente = 1; Packard y Boardman,
1987; Tomkins y Simmons, 2002), lo cual no ocurre en mis datos (intercepto =-1.77,
pendiente = 0.63). Cuando no se cumple el supuesto de isometria, aln si se encuentra
una relacion negativa significativa entre el indice somatico gonadal y el tamafio
corporal, no es posible distinguir si ésta es resultado de una posible adaptacion a la
competencia espermatica o simplemente una relaciéon de escalamiento entre el peso
gonadal y el peso corporal (Tomkins y Simmons, 2002). En el caso de la regresion de
los residuales del peso gonadal y el peso somatico, este método ignora la posibilidad de
que la relacion entre el peso testicular y el peso somatico difiera entre tacticas
reproductivas o categorias de tamafo, lo cual si contempla el ANCOVA (Tomkins y
Simmons, 2002). Esto se debe a que en la regresion, el coeficiente de regresion se
estima del conjunto de datos mientras que en el ANCOVA se estima para cada tactica

reproductiva o categoria de tamafo (Garcia-Berthou, 2001).
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Concentracion de espermatozoides en el eyaculado
Sujetos para las muestras de eyaculado

Obtuve muestras de eyaculado de los mismos machos que observé en el campo.
Para ello, capturé a cada macho focal al finalizar el registro conductual, lo llevé al
laboratorio y lo aislé durante tres dias para permitir que, en el caso de que hubiera
copulado antes o durante el registro conductual, se reabasteciera de espermatozoides
maduros (estimé ese tiempo considerando que en el caso de la lagartija Anolis sagrei,
los machos tardan aproximadamente 73 horas en reabastecerse de esperma después
de haber copulado; Tokarz, 1988, 1989; Tokarz y Slowinski, 1990; Tokarz y Kirkpatrick,
1991). Durante ese tiempo, mantuve a cada macho focal en una cubeta de 20 litros con
10 cm de tierra cubierta con pasto seco, un recipiente de plastico con agua y una teja
como refugio. Por la mafana (~ 0730 h) coloqué las cubetas en el exterior para que
recibieran luz solar, a partir de las 1100 h las mantuve bajo la sombra y por la noche (~
1900-0730 h) las puse bajo techo. Coloqué diariamente en la cubeta de cada macho de
1-2 cucarachas vivas que capturé en la noche para que los machos se alimentaran. Al
cuarto dia de cautiverio coloqué a cada macho en un encierro experimental para que
copulara con una hembra y obtener asi el eyaculado (ver “obtencién de eyaculado”,

mas adelante).

Encierro experimental

Coloqué al aire libre un encierro circular de 1.5 m de diametro con pared de fibra
de vidrio y piso de lona plastificada y, frente a éste, coloqué una caseta de observacion.
Cubri el piso del encierro con grava y a ésta la cubri con hojarasca para evitar que el sol

la calentara demasiado. En el centro del encierro puse ramas como refugio para la
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lagartija. Cambié la hojarasca, las ramas y la capa superficial de la grava (~ 5 cm)
después de cada ensayo para evitar que en éstas quedaran posibles sefiales quimicas
del macho focal que pudieran modificar la conducta del siguiente macho (p. €j., Quinny
Hews, 2005). Una lona de plastico cubria la mitad del encierro para que al menos una
cuarta parte de éste permaneciera constantemente sombreado y una tela de mosquitero
cubria el resto del encierro para que permaneciera soleado sin que se calentara en
exceso (figura 1). El encierro recibia luz solar hasta después de las 1000 h, por lo que el
macho focal empezaba su actividad después de esa hora y permanecia activo hasta
después de la hora en que observaba las copulas (ver “cOpulas experimentales”, mas

adelante).

Tela de
mosquitero

Caseta de observacion

Techo de lona

de plastico \

~~_Ventanilla de
observacion

Piso de grava, hojarasca
y refugio de ramas

Figura 1. Encierro experimental.
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Hembras con las que copularon los machos focales (hembras “experimentales”).

Antes de las observaciones conductuales de los machos focales capturé 10
hembras adultas de entre 70 y 75 mm de LHC. Dado que no es frecuente que los
machos copulen con hembras gravidas (J. Zaldivar, datos no publicados), capturé
hembras en las que no adverti huevos oviducales al palparlas. Marqué a las hembras
con cuentas de vidrio coloreado cosidas a su cola para identificarlas individualmente
(Fisher y Muth, 1989) y las mantuve bajo las mismas condiciones de aislamiento que los
machos focales. Alimenté a las hembras con cucarachas, coleopteros y larvas de
lepidopteros que capturé en la isla para variar su dieta debido a que permanecian
mayor tiempo en cautiverio que los machos. Mantuve a las hembras en cautiverio
durante los 40 d que duré el estudio. Dividi estos 40 d en 4 periodos de 10 d cada uno
(periodo A, B, C y D). Cada hembra copulé con un solo macho por periodo (cuatro
machos en total, uno de cada categoria de tamafo). Aleatoricé el orden de las hembras
y posteriormente, asigné aleatoriamente a cada hembra el orden de la categoria del
macho con el que copularia en cada periodo (cuadro 2). Asigné el dia en que copularia
cada hembra en cada periodo de acuerdo a la categoria de tamafio del macho con el
que le tocaria copular, procurando que el tiempo minimo entre un macho y otro fuera de

7 dias (cuadro 3).

Obtencién de eyaculado

Anestesia de las hembras. Anestesié con frio a cada hembra experimental antes

de cada copula debido a que los machos copulan con cualquier hembra que
permanezca inmovil y porque las hembras no aceptan copulas cuando no estan

ovulando. Entre las 0800 y 0900 h meti a la hembra en un saco herpetoldgico y
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después en una hielera con hielo. Dejé a cada hembra en contacto con el hielo hasta
que, al manipularla, ésta se mantuviera inmovil, con los ojos cerrados y sin responder a
la manipulacién®. En promedio, mantuve 4 h a las hembras en la hielera y ese mismo
tiempo fue el que cada macho focal permanecié habituandose al encierro experimental.

Cépulas experimentales. Antes de incluir a cada hembra en el encierro

experimental (entre las 1200 y 1300 h) revisé que en su cloaca no hubiera heces o urea
que dificultaran la extraccion del semen; de ser asi, las retiré succionandolas con una
pipeta pasteur. Sujeté a cada hembra con un corddn (sujeto a una cafia de pescar)
alrededor de la parte anterior de sus patas traseras y, desde la caseta de observacion,
meti al encierro a cada hembra para evitar que el macho se perturbara con mi
presencia. Coloqué a cada hembra frente a cada macho focal y esperé a que éste
copulara con ella, lo que generalmente ocurria durante los 10 min siguientes a la
inclusion de la hembra en el encierro. Las hembras solian despertar completamente y
rechazaban los intentos de cépula tras ese lapso, por lo que, si pasados diez minutos el
macho no habia copulado con la hembra, la retiraba, la ponia en la hielera de 30 a 40
min (hasta que estuviera nuevamente anestesiada) y repetia la prueba soélo una vez

mas.

Colecta de eyaculado. Inmediatamente después del término de la cépula (cuando

la cloaca del macho se separaba de la de la hembra) saqué a la hembra del encierro.
Succioné el semen que encontraba en la cloaca y en el recto de la hembra con una

punta de micropipeta de 200 pl conectada a una manguera de plastico y enjuagada por

! Utilicé el frio como anestésico debido a que anestésicos como la ketamina, adn en dosis altas, no
inducen la falta de respuesta al tacto y la hembra tarda mucho tiempo en recuperarse (J. Zaldivar, com.
per.). Con el frio, las hembras permanecian completamente inméviles al ser manipuladas, despertaban
en menos de 10 minutos y en menos de 1 h se mostraban completamente activas.
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dentro con solucién diluyente de esperma (0.9 % de NaCl y 0.1 % de Tween 20) hasta
no detectar eyaculado en la cloaca. Coloqué la muestra en un microtubo con 400 pl de
solucion diluyente de esperma y repeti el proceso hasta no detectar semen en la cloaca
de la hembra. Agité el tubo hasta diluir el semen, agregué 100 pl de formol amortiguado
(pH = 7.0) al 10% para fijar los espermatozoides y agité nuevamente (Tokarz, 1999).
Mantuve las muestras de eyaculado en un refrigerador (a 4° C) hasta el término de la

temporada campo (~ 1-40 d).

Efecto sobre las hembras experimentales

Evalué si, como resultado del procedimiento de obtencion de eyaculado, la
condicion fisica de las hembras experimentales se deterior6, utilizando el peso corporal
de las hembras como un estimador de su condicion. Dicho procedimiento, tal y como lo
realicé (anestesia con frio durante varias horas a hembras de talla media que
permanecieron durante varias semanas en cautiverio), no se habia empleado en la
lagartija rayada ni en ninguna otra lagartija, de manera que esta evaluacion me permitio
determinar si es un procedimiento recomendable para estudios futuros.

Al tiempo que capturé a las hembras experimentales (antes de las observaciones
conductuales de los machos focales) capturé 10 hembras que no serian expuestas al
procedimiento de obtencidn de eyaculado (hembras “control”) y que recibieron el mismo
cuidado que las hembras experimentales. Asigné a las hembras a cada grupo de forma
aleatoria, pero si capturaba dos hembras de LHC muy similar (p. ej., 72.6 y 72.4 mm)
incluia a la de mayor LHC en el grupo experimental y a la de menor LHC en el grupo

control. En promedio, los grupos difirieron significativamente en la LHC (media + error
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estandar, EE; grupo control = 71.5 + 0.6 mm; grupo experimental = 73.0 + 0.7 mm; t =
3.29, p = 0.004).

Medi el peso de las hembras control y experimentales cuando las capturé (peso
inicial) y al concluir el experimento (en la tarde del dia 40; peso final). Calculé la
diferencia entre el peso inicial y el peso final de cada hembra y comparé, con una
prueba de t, la diferencia de peso entre el grupo experimental y el grupo control. Las
hembras control aumentaron de peso durante el periodo en que las mantuve cautivas,
mientras que las hembras experimentales perdieron peso y los cambios de peso de
ambos tratamientos fueron significativamente distintos (media + EE; grupo control =
0.43 £ 0.64 g; grupo experimental = -0.67 £ 0.56 g; t = 2.59, p = 0.01). De acuerdo con
la evaluacién anterior, el procedimiento de obtencion de eyaculado que utilicé no es

recomendable para estudios futuros.

Conteo de espermatozoides

Conté los espermatozoides en las muestras de eyaculado con un
hematocitometro mejorado de Neubauer de 0.1 mm de profundidad con linea brillante
(Hausser Scientific®). El hematocitémetro cuenta con dos camaras de conteo (superior
e inferior) e hice el conteo de espermatozoides en ambas. Agité cada tubo de muestra
con un vortex durante seis minutos. Tomé una alicuota de 100 pl de la parte media de
la columna de muestra y llené por capilaridad la camara superior del hematocitémetro.
Regresé la porcion no utilizada al tubo y esperé cinco minutos a que la muestra
sedimentara en el hematocitbmetro antes de empezar a contar los espermatozoides.

Conté los espermatozoides que encontré en los 25 subcuadros de la cuadricula central
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con un microscopio optico (aumento: 100x). Si un espermatozoide quedaba entre dos
cuadros sdlo lo contaba si estaba en el lado superior o el izquierdo del cuadro. Repeti el
procedimiento para contar los espermatozoides en la camara inferior y calculé el
promedio de los conteos de las dos camaras. Multipliqué el promedio por un factor de
10 para obtener el nimero de espermatozoides por milimetro cubico y, finalmente,
multipliqué este valor por 500 para obtener el niimero de espermatozoides en 500 mm?®
de muestra (Tokarz, 1999).

Transformé los datos del nimero de espermatozoides por eyaculado y la LHC de
los machos focales con logaritmo de base 10 (Martin y Bateson, 1993) para que
siguieran una distribucion normal. Determiné, mediante correlaciones de Pearson, si el
namero de espermatozoides por eyaculado de los machos se relacionaba
negativamente con su LHC y con su porcentaje de interacciones agonisticas
intrasexuales ganadas. Los resultados se presentan como medias + error estandar, EE
y el nivel de significancia es de 0.05. Todos los analisis estadisticos los hice con el

programa STATISTICA® versién 5.5 (StatSoft, Inc., 1998) para Windows®.
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RESULTADOS

Tamano y grado de dominancia

Observé para cada macho focal de 1 a 52 interacciones agonisticas
intrasexuales por periodo de observacion. Los machos de las cuatro categorias de
tamano difirieron significativamente en la frecuencia promedio de interacciones
agonisticas intrasexuales en las que participaron (Kruskal-Wallis, H 340 =7.82, p =
0.04), siendo los machos de la categoria | los que participaron con menor frecuencia en
interacciones agonisticas que de la categoria IV (Dunn, Q = 2.67, p < 0.05; categoria,
media £ EE; 1 =9.30 £ 0.88 y IV = 26.40 + 4.70).

Del total de las interacciones agonisticas intrasexuales en las que participaron
los machos focales, la proporcién de conductas agonisticas que emitieron tuvo una
relacion positiva significativa con su LHC (correlacion de Spearman, rs = 0.72, p <
0.0001, n = 40). Ademas, el porcentaje de interacciones agonisticas intrasexuales que
ganaron los machos focales mostro una fuerte relacion positiva con su LHC (correlacion
de Pearson, r = 0.80, p < 0.0001, n = 40; figura 2). Lo anterior indica que los machos
mas grandes fueron mas agresivos y ganaron un mayor porcentaje de interacciones

agonisticas con otros machos que los de menor tamario.

Tacticas reproductivas de los machos
De los 40 machos focales que observé, solo 35 interactuaron con hembras. De
esos 35 machos, solo 30 interactuaron en mas de una ocasion con hembras y, por lo

tanto, solo consideré a estos ultimos para el analisis.
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Figura 2. Grado de dominancia de los machos focales en relacion con su tamafio corporal.

Observé para los 30 machos focales que interactuaron mas de una vez con las

hembras de 2 a 121 interacciones (categoria, media + EE; | =4.66 + 0.76, n = 6; Il =

9.71+£1.67,n=7;111=34.22£12.86,n=9y IV =30.22 + 12.90, n = 8). La frecuencia

con la que los machos focales interactuaron con hembras tuvo una débil pero

significativa relacion positiva con la LHC de los machos (correlacién de Pearson, r =

0.37, p = 0.04, n = 30) y una relacioén positiva significativa con el porcentaje de

interacciones agonisticas intrasexuales ganadas (indicador de dominancia de los
machos; r = 0.49, p = 0.007, n = 30). Es decir, que los machos de mayor tamafo y

grado de dominancia fueron los que interactuaron mas con hembras en comparaciéon

con los machos pequefios y menos dominantes.
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En cuanto al tipo de interaccién que los machos focales tuvieron con las

hembras, principalmente observé gulandos, cortejos, embestidas y persecuciones. Sélo

en tres ocasiones observeé intentos de cOpulas oportunistas: uno de un macho del grupo

| (LHC = 69.0 mm) y los otros dos de machos del grupo Il (LHC = 83.8 y 84.5 mm). Por

ultimo, de los 40 machos observados, s6lo un macho de LHC = 91.0 mm sostuvo una

copula concertada y, tras la copula, acompané a la hembra (hasta que lo capturé). Del

total de conductas que los machos focales dirigieron a las hembras, la proporcion de

conductas oportunistas no se relaciono6 con la LHC de los machos (correlacion de

Spearman, rs=-0.35, p = 0.06, n = 30, figura 3). Sin embargo, es notable que los

machos de LHC > 90 mm predominantemente cortejaron a las hembras (figura 3).

Proporcién de conductas oportunistas
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[ ]

0.0
60.0

70.0 80.0 90.0 100.0
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Figura 3. Conductas oportunistas de los machos focales hacia hembras en relacion con el

tamarfio corporal de los machos.

33



La proporcion de conductas oportunistas que los machos focales dirigieron a las

hembras tuvo una relacion negativa significativa con el porcentaje de interacciones

agonisticas intrasexuales ganadas (correlacion de Spearman, rs = -0.46, p = 0.009, n =

30; figura 4). En otras palabras, mientras mas dominantes fueron los machos

emplearon menos las conductas oportunistas y mas el cortejo. Esta relacion fue mas

estrecha en los machos que tuvieron un mayor grado de dominancia (porcentaje de

interacciones agonisticas intrasexuales ganadas mayor de 70%; figura 4).
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Figura 4. Conductas oportunistas de los machos focales hacia hembras en relacion con

el grado de dominancia de los machos.

En las dos relaciones anteriores se observa que los machos focales tanto

emplearon conductas oportunistas como cortejaron a las hembras, pero aparentemente
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hay un umbral a partir del cual los machos predominantemente cortejan a las hembras.
Tal umbral coincide aproximadamente con el limite inferior de la categoria superior de
tamafo (categoria IV, LHC = 90.0-100.0 mm) y con una proporcion de interacciones
agonisticas ganadas igual o mayor al 70%. De los ocho machos pertenecientes a la
categoria |V, seis realizaron conductas asociadas al cortejo mas del 80% de las veces
en que interactuaron con hembras y ganaron mas del 70% de sus interacciones
agonisticas con otros machos. Los otros dos machos cortejaron a las hembras la mitad
de veces que interactuaron con ellas; uno de ellos (LHC = 99.6 mm) gano todas sus
interacciones agonisticas con otros machos mientras que el otro (LHC = 90.6 mm) gano

el 60% de dichas interacciones.

Gasto en eyaculado
Inversién gonadal

Los datos del logaritmo del peso somatico y del peso gonadal, asi como los del
tamafo corporal de los machos cumplieron el supuesto de normalidad, pero no se
cumplié el de homogeneidad de varianzas (Levene, F 355 = 3.97, p = 0.01). Sin
embargo, aun asi, llevé a cabo el ANCOVA, dado que el estadistico F es lo
suficientemente robusto a desviaciones del supuesto de homoscedasticidad (Lindman,
1974; Field, 2004). Evalué el supuesto de homogeneidad de regresion (homogeneidad
del coeficiente de regresion entre grupos) calculando la interaccién entre las categorias
de tamafo y la covariable (logaritmo del peso somético). Este supuesto se cumplio (F =
1.46, gl = 3, p = 0.23; cuadro 4), por lo que usé el modelo reducido del ANCOVA

(Tomkins y Simmons, 2002).
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Cuadro 4. Andlisis de covarianza de la inversiéon gonadal de los machos

Modelo completo Modelo reducido
Modelo 7 0.101 5.62 <0.001 4 0.157 853 <0.001
Grupo & 3 0.027 1.53 0.22 3 0.035 1.93 0.13
covariable® 1 0.208 11.59 0.001 1 0.272 14.77 <0.001
Grupo*covariable 3 0.026 1.46 0.23
Error 52 0.017 55 0.018

a. logaritmo del peso somatico

La covariable logaritmo del peso somatico tuvo una relacion positiva significativa
con el logaritmo del peso de los testiculos (F = 14.77, gl = 1, p < 0.001; cuadro 4), pero
el logaritmo del peso gonadal de los machos no difirié significativamente entre las
cuatro categorias de tamafio (ANCOVA, N =60, F =1.93, p = 0.13, potencia = 0.47, n
deseada = 14 para cada grupo; cuadro 4). Es posible que no haya encontrado diferencias
significativas entre los grupos de tamafio debido a que la n en cada categoria de
tamafo deberia ser como minimo de 14 machos para alcanzar una potencia de 0.8 (lo
qgue no ocurrié en los grupos | y IV que tuvieron 6 y 4 machos, respectivamente; figura

5).
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Figura 5. Inversion gonadal en funcion del tamario (longitud hocico-cloaca, LHC) de los
machos (categoria, LHC; I, 60.0-69.9 mm; Il, 70.0-79.9 mm; lll, 80.0-89.9 mm vy IV, 90.0-

100 mm)

Concentracion del eyaculado en relacion con el tamafio y grado de dominancia de
los machos

Todos los machos focales copularon con la hembra anestesiada. Durante la copula
experimental (ver seccion de métodos), la hembra se despert6 y forcejed (caminaba
intentando alejarse del macho) con 11 de los 40 machos focales. En promedio, la
latencia al inicio de la copula (tiempo que transcurrio desde que ingresé la hembra al
encierro hasta que inicio la copula) fue de 5 min 47 s (£ 40 s, minimo = 2, maximo = 17
min; éste tiempo maximo fue un caso Unico y extremo, la hembra desperté durante los

primeros 10 min, pero permanecio inmovil, por lo que decidi esperar hasta que se
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produjera la copula). Repeti la prueba de obtencion de eyaculado (el mismo dia de la
primera prueba, ver “coOpulas experimentales”, en la seccién de métodos) a 6 de los 40
machos focales (2 de la categoria |, 2 de la lll y 2 de la IV): 5 debido a que la duracién
de la copula fue de entre 15 sy 1 min y posiblemente no hubieran eyaculado aun; vy el
altimo porque dejé caer la cafia con la que sujetaba a la hembra y la cépula se
interrumpid. Antes de repetirle la prueba de obtencion de eyaculado a estos seis
machos, revisé su cloaca succionando lo que encontraba en ella. Guardé esa muestra
en un microtubo y posteriormente, le hice el “conteo de espermatozoides” (ver en la
seccion de métodos) para verificar si los machos habian transferido o no
espermatozoides durante la primera copula con la hembra. La duracion promedio de la
copula (sin incluir a los machos a los que les repeti la prueba) fue de 4 min 6 s +23 sy
no difirio significativamente entre categorias de tamafio (ANOVA de 1 via, F 330 = 0.12,
p = 0.95). Para 5 de los 6 machos a los que les repeti la prueba, la duracion promedio
de la copula fue de 3 min 28 s + 41 s. El sexto macho (LHC = 92.1 mm) copulé
nuevamente durante menos de 30 s y no hice una tercera prueba.

En promedio, colecté el eyaculado en 5 min (minimo = 3, maximo = 8 min) y éste
tiempo no difirid significativamente entre categorias de tamafio (ANOVA de 1 via, F 336
=1.41, p = 0.25). Encontré espermatozoides soélo en 29 de las 40 muestras de
eyaculado (5 de la categorial, 7 de lall, 10 de la lll y 6 de la IV). En uno de esos
conteos obtuve un valor extremo de 781,500 espermatozoides de un macho de LHC =
83.8 mm (en promedio obtuve 144,664 + 32,871 espermatozoides por eyaculado y sin
el valor extremo 121,920 £ 24,595). Ninguna de las primeras muestras de los seis
machos a los que les repeti la prueba de obtencion de eyaculado contenian

espermatozoides.
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La concentracién de espermatozoides por eyaculado en 500 pl de muestra no se
relaciond con la duracion de la cépula (correlacion de Pearson con el dato extremo, r = -
0.29, p =0.12, n = 29; sin el dato extremo, r = -0.22, p = 0.24, n = 28), el tiempo de
colecta del eyaculado (correlacién de Pearson con el dato extremo, r =-0.80, p = 0.67,
n = 29; correlaciéon de Spearman sin el dato extremo, rs = -0.05, p = 0.78, n = 28) ni con
la talla relativa de la hembra (LHC de la hembra entre la LHC del macho, correlacion de
Spearman con el dato extremo, rs = -0.33, p = 0.08, n = 29; sin el dato extremo, rs = -
0.34, p=0.07, n = 28).

La concentracion de espermatozoides por eyaculado en 500 pl de muestra
tampoco se relacion6 negativamente con el tamafo de los machos (correlacion de
Pearson con el dato extremo, r = 0.19, p = 0.32, n = 29; sin el dato extremo, r =0.31, p
=0.10, n = 28, potencia = 0.36, N geseada = 79) Ni con su grado de dominancia
(correlacion de Pearson con el dato extremo, r = 0.02, p = 0.92, n = 29; sin el dato

extremo, r = 0.16, p = 0.40, n = 28, potencia = 0.12, N geseada = 290).
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DISCUSION

Tamafio, dominanciay sus relaciones con la tactica reproductiva masculina

En los machos de lagartija rayada de Isla Isabel, el tamafio corporal y el grado de
dominancia se relacionan estrechamente: los machos de mayor talla interactuan
agonisticamente con mayor frecuencia, emiten mas conducta agresiva y ganan una
mayor proporcidn de las interacciones agonisticas en las que participan que los machos
de menor talla. En otras palabras, los machos mas grandes de la poblacién son mas
agresivos y dominantes sobre otros machos y, por lo tanto, en esta especie el tamafo
corporal de un macho parece ser un buen indicador de su estatus social.

No obstante la estrecha relacion del tamafo corporal con el grado de
dominancia, estos factores se relacionaron de manera distinta con la tactica
reproductiva empleada por los machos. El tamafio corporal no se relacioné con la
proporcion de conductas oportunistas que los machos dirigieron hacia las hembras. En
cambio, el grado de dominancia de los machos se relacioné significativamente con
dicha proporcién. Aun cuando la proporcion de conductas oportunistas de los machos
no se relaciond con su tamafo corporal y la relacion de ésta con el grado de
dominancia fue poco estrecha, aparentemente existe un umbral de talla y dominancia a
partir del cual los machos predominantemente cortejan a las hembras en vez de
emplear conductas oportunistas. Tales machos se encuentran por arriba de los 90 mm
de LHC y ganan mas del 70% de sus interacciones agonisticas. En otro estudio con
lagartijas rayadas en el que se buscaron sistematicamente machos en acompafamiento
se encontré que todos éstos estuvieron por arriba de los 86 mm de LHC (el criterio para

incluir a los machos en esta categoria fue que, al ser encontrados, estuvieran a una
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distancia < 0.5 m de una hembra adulta o que, después de cortejar y copular con la
hembra, permanecieran a dicha distancia de ella, sin importar el tamafo de los machos;
S. Ancona, com. per.). Mi estudio y el de S. Ancona apoyan la idea de que los machos
mas grandes y dominantes de esta poblacion predominantemente cortejan y
acompanan a las hembras.

En la poblacion de lagartijas de Isla Isabel, las hembras fertilizables (es decir,
receptivas y ovulantes) son un recurso limitado y, aparentemente, la competencia entre
los machos por éstas es intensa (J. Zaldivar, datos no publicados). En tal escenario, se
esperaria que sélo los machos mas grandes (LHC > 90 mm) y dominantes (> 70% de
interacciones agonisticas ganadas) cuenten con la capacidad competitiva para excluir
agresivamente a sus rivales y monopolizar a las hembras fertilizables. Tal es el caso en
otras especies de lagartijas no territoriales (p. ej., Eumeces laticeps, Vitt y Cooper,
1985; Cnemidophorus tigris = Aspidoscelis tigris, Anderson y Vitt, 1990; Ameiva plei,
Censky, 1995) en las que solo aquellos machos por arriba del promedio de talla
reproductiva masculina fueron observados acompafiando hembras. Por otra parte, los
machos mas exitosos en la competencia intrasexual podrian, ademas, ser preferidos
por las hembras para aparearse. Cooper y Vitt (1993) y Censky (1997) demostraron que
las hembras de E. laticeps y A. plei, respectivamente, prefieren a machos grandes como
parejas y rechazan a los pequefios aun en ausencia de machos grandes (Censky,
1997).

En cuanto a los machos que se encuentran por debajo del aparente umbral de
talla (LHC < 90 mm) y dominancia (< 70% de interacciones agonisticas ganadas) - en
adelante "machos menores" -, encontré que éstos tanto emplean conductas

oportunistas como cortejan a las hembras, de manera que no parecen emplear
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exclusivamente una tactica reproductiva. A continuacion revisaré si es posible que los
machos menores incrementen su probabilidad de acceder a cépulas con las hembras al

llevar a cabo ambas tacticas.

Cortejo y acompafiamiento

A pesar de que los machos menores cortejan a las hembras, es poco probable
que logren copular y acompanar a estas, ya que podrian ser alejados agresivamente de
las hembras e incluso ser lesionados por otros machos. Mas aun, las hembras podrian
rechazar a los machos menores. Censky (1997) demostré que hembras de la lagartija
teiida A. plei cuyo acompanante es retirado experimentalmente, rechazan a machos
mas pequenos que los acompafantes aun si aquellos son mas grandes que ellas. En
suma, es poco probable que los machos menores accedan a copulas con las hembras
mediante el cortejo, ya sea porque otros machos los agredan y desplacen o porque las
hembras los rechacen.

Aparentemente, los machos menores no obtienen ningun beneficio de emplear el
cortejo, entonces ¢ por qué lo llevan a cabo? Una posible explicacién es que los machos
requieran de practica o experiencia para realizar adecuadamente este comportamiento
y, eventualmente, ser aceptados por una hembra (p. €j., Stiles, 1982; Baird et al., 2001;
Heckel y Helversen, 2002; Dukas, 2005). Es decir, los machos menores de la lagartija
rayada podrian tener un cortejo poco elaborado (p. €j., aproximaciones abruptas e
insistentes; Censky, 1997; despliegues poco frecuentes o de corta duracion; Baird et al.,
2001), el cual van perfeccionando (p. €j., aproximandose lentamente; Censky, 1997;
haciendo despliegues frecuentes, pausados y duraderos; Baird et al., 2001) mientras

llegan a una talla y experiencia que les permita competir por acompafnamientos. Por
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otro lado, cabe la posibilidad de que los machos menores cortejen a las hembras con el
fin de poder acercarse a ellas e intentar copulas oportunistas. En la lagartija rayada, los
machos que intentan cdpulas oportunistas en ocasiones se acercan a las hembras
"gulando” (ver "tacticas reproductivas de los machos", en la seccién de métodos), tras lo
cual las embisten o persiguen (J. Zaldivar, datos no publicados; mis observaciones
personales). Por otra parte, los machos menores podrian cortejar, copular e intentar
acompanar a hembras menos preferidas por los machos grandes. En la lagartija rayada,
las hembras acompanadas estan por arriba de los 79 mm de LHC (J. Zaldivar, datos no
publicados; S. Ancona, com. per.), aun cuando las hembras estan sexualmente
maduras desde los 68 mm (J. Zaldivar, datos no publicados). Dada la relacién positiva
de la talla de la hembra con su fecundidad (numero de huevos por nidada; J. Zaldivar,
datos no publicados) es posible que los machos grandes prefieran cortejar y acompanar
a las hembras mas grandes a fin de obtener mas progenie. De ser asi, se esperaria que
los machos menores se aparearan con hembras pequefias como se ha observado en
otras lagartijas (p. €j., Lacerta agilis, Olsson, 1993). Sin embargo, aun cuando los
machos menores de lagartija rayada si cortejan a hembras pequefias no se han

observado acompafamientos entre éstos.

Conductas oportunistas

Posiblemente la tactica oportunista sea el unico medio por el que los machos
menores obtienen cépulas con hembras que los hubieran rechazado. Esta tactica no
estaria exenta de posibles costos para los machos: al perseguir, forcejear y copular
oportunistamente con una hembra, los machos podrian hacerse mas conspicuos a los

depredadores (Andersson y Vitt, 1990) o a otros machos (incluyendo a machos
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acompanantes) que podrian atacarlos y lesionarlos. Mas aun, los machos podrian ser
lesionados por las hembras ya que, en ocasiones, estas muerden a los machos durante
los intentos de cépulas oportunistas (J. Zaldivar, datos no publicados; mis
observaciones personales) y, en las interacciones agonisticas hembra-macho, las
hembras de similar o mayor talla a la del macho suelen ganar (mis observaciones
personales). Por otra parte, Zaldivar-Rae y Drummond (en prep.) observaron que los
machos persiguen, embisten e intentan copular oportunistamente a hembras que estan
en fases no ovulatorias del ciclo ovarico, posiblemente porque la naturaleza subita de
estas copulas les impide evaluar la condicién reproductiva de las hembras. En
consecuencia, dado que en las especies del género Aspidoscelis aparentemente no hay
almacenamiento prolongado de esperma (Cuellar, 1966, 1968), es posible que los
machos que copulan oportunistamente con hembras que estan fuera de su periodo fértil
"desperdicien" su eyaculado. Sin embargo, evidencia reciente indica que las copulas
oportunistas que ocurren cerca de la ovulacion de la hembra pueden ser muy exitosas
en términos de fertilizacion (J. Zaldivar, datos no publicados), pues los machos que las
llevan a cabo engendran hasta el 100% de la nidada, incluso si la hembra copuld
repetidamente con su acompanante en esa ventana de tiempo. Los eyaculados
“desperdiciados” serian asi, una inversién necesaria para obtener los beneficios
reproductivos potenciales de las copulas oportunistas. Las fertilizaciones via cépulas
oportunistas serian especialmente importantes en una especie relativamente longeva
(algunas Aspidoscelis pueden vivir mas de 6 afios; Anderson y Vitt, 1990) y con
crecimiento indeterminado, en la que los machos tardan varios afios en llegar a las
tallas mayores y, necesariamente, enfrentan la probabilidad de morir en el proceso. Al

iniciar su actividad sexual temprano, los machos pequefios podrian engendrar algunos
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hijos mediante copulas oportunistas, antes de llegar a la talla adecuada para competir
cortejando y acompafando a las hembras. Esto implicaria que su adecuacion fuese al
menos diferente de cero si murieran antes de llegar a las tallas mayores.

En resumen, los machos menores se encuentran en desventaja competitiva con
respecto a los machos que estan por arriba del umbral de talla (LHC > 90 mm) y
dominancia (> 70% de las interacciones agonisticas ganadas) porque podrian ser
"ineficaces" en el cortejo/acompafamiento y porque al emplear conductas oportunistas
con las hembras no pueden prevenir ni evitar que éstas copulen con otros machos. Sin
embargo, las copulas oportunistas que ocurren en el periodo fértil de una hembra
pueden resultar en la fertilizaciéon de algunos huevos o de toda la nidada y podrian

proporcionar a los machos menores la Unica progenie que pueden obtener.

Gasto en eyaculado

Las desventajas competitivas de los machos menores podrian traducirse en
riesgo de competencia espermatica, por lo que se esperaria que éstos tuvieran
testiculos mas pesados y eyaculados con mas espermatozoides que los machos por
arriba del umbral de talla y dominancia (en adelante, "machos mayores"; Parker et al.,
1997). Sin embargo, el peso testicular no difirié entre machos de diferentes categorias
de tamafo y la concentracién de espermatozoides por eyaculado tampoco se relacion6
con el tamano corporal ni con el grado de dominancia de los machos. Lo anterior
sugiere que los machos menores no compensan sus desventajas reproductivas frente a
los mayores invirtiendo mas energia en desarrollar sus testiculos o en el numero de
espermatozoides por eyaculado. A continuacion evaluaré las distintas hipotesis que

pudieran explicar estos resultados.
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Ausencia de competencia espermatica

Las tacticas reproductivas empleadas por los machos podrian implicar asimetrias
en el riesgo o intensidad de competencia espermatica que éstos enfrentan. Sin
embargo, es posible que los machos no enfrenten competencia espermatica
independientemente de la tactica reproductiva que empleen y en consecuencia, el gasto
en eyaculado no difiera entre tacticas. Por ejemplo, en la abeja cavadora Amegilla
dawsoni, los machos exhiben dos tacticas reproductivas distintas, pero el peso testicular
y el volumen del eyaculado de los machos no difiere entre tacticas (Simmons et al.,
2000). Los machos de esta especie no enfrentan competencia espermatica, ya que las
hembras copulan una sola vez y dejan de ser receptivas, por lo que los machos ignoran
a las hembras ya apareadas (Simmons et al., 2000). En el caso de la lagartija rayada, la
ausencia de competencia espermatica no explica por qué los machos menores y
mayores tuvieron un gasto en eyaculado similar, pues las hembras pueden recibir
copulas oportunistas o concertadas de varios machos durante los 1 a 4 dias que

permanecen receptivas (J. Zaldivar, datos no publicados.).

Riesgo de competencia espermatica similar entre tacticas reproductivas

Gage y colaboradores (1995) encontraron que si bien los machos que emplean
tacticas reproductivas oportunistas deberian tener un gasto en eyaculado alto debido a
que, en general, estan sujetos a competencia espermatica (pero véase Simmons et al.,
2000 y la discusion anterior), el gasto en eyaculado de los custodios deberia aumentar
con la densidad de machos oportunistas presentes en la poblacion y el consiguiente
incremento en riesgo de competencia espermatica para los custodios. De este modo, la

diferencia del gasto en eyaculado entre tacticas deberia reducirse conforme incrementa
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la frecuencia de oportunistas (Gage et al., 1995). Este es el caso en los escarabajos
Onthophagus taurus (Simmons et al., 1999) y las ranas Crinia georgiana (Byrne, 2004),
entre otros ejemplos: en ambas especies hay mas machos oportunistas que custodios y
el gasto en eyaculado (en términos del peso testicular, volumen y nimero de
espermatozoides por eyaculado) no difiere entre tacticas. En el caso de la lagartija
rayada, los machos menores sobrepasan numéricamente a los mayores (los machos
menores representan mas del 90% de los machos de talla reproductiva; J. Zaldivar,
datos no publicados), de manera que es razonable pensar que hay una mayor
proporcion de machos predominantemente oportunistas que de machos
predominantemente custodios (i.e. machos que cortejan y acompafan). En
consecuencia, es posible que los machos mayores enfrenten un riesgo de competencia

espermatica alto e inviertan de manera similar a los machos menores.

Percepcion del riesgo de competencia espermatica y ajustes al gasto en eyaculado por
los machos.

Diversos estudios han demostrado que machos de distintas especies asignan
estratégicamente su eyaculado en cada apareamiento dependiendo del riesgo de
competencia espermatica que perciben (revision en Parker et al., 1997; Nicholls et al.,
2001; Olsson, 2001; Reinhardt, 2001; Schaus y Sakaluk, 2001; revision en Wedell et al.,
2002; Evans et al., 2003; Pizzari et al., 2003; Garcia-Gonzalez y Gomendio, 2004;
Zbinden et al., 2004). En otras palabras, los machos evaluan a través de distintos
indicadores la probabilidad de que las hembras hayan copulado previamente o de que
vayan a copular posteriormente con otro macho y asignan su eyaculado de acuerdo con

dicha evaluacion (Wedell et al., 2002). Un indicador de riesgo de competencia
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espermatica es la presencia de machos competidores, la cual promueve que los
machos copulen por mas tiempo (Garcia-Gonzalez y Gomendio, 2004) o que inviertan
mas espermatozoides en su eyaculado que cuando no hay competidores (Nicholls et
al., 2001; Schaus y Sakaluk, 2001; Evans et al., 2003). En mi estudio, los machos
permanecieron aislados durante tres dias y durante la copula con la hembra no hubo
ningun otro macho presente. En ese contexto, es posible que los machos hayan
percibido un riesgo de competencia espermatica bajo o nulo y que en consecuencia, su
inversion gamética fuera la menor posible. En consistencia con esta idea, encontré que
los machos de lagartija rayada tuvieron de 6,250 a 781,500 espermatozoides por
eyaculado, muy por debajo de los 3 a 4 millones de espermatozoides por eyaculado

hallados en la lagartija Anolis sagrei (Tokarz, 1999).

Inversién diferencial en componentes seminales

Se sabe que durante la cépula los machos transfieren, ademas de
espermatozoides, diversos productos seminales que no son producidos en los testiculos
(Eberhard y Cordero, 1995). Estos componentes seminales no espermaticos son
carbohidratos, aminoacidos, proteinas, lipidos, iones y hormonas, entre otros. En los
reptiles, los componentes seminales son producidos por el epididimo, el segmento renal
sexual y el ampula de los conductos deferentes (revision en Olsson y Madsen, 1998).

Los componentes seminales tienen diversas funciones. Una de ellas es favorecer
la supervivencia de los espermatozoides en el tracto femenino al proveerles lubricacion
y nutricion, amortiguar el pH del tracto de la hembra, brindarles defensas contra agentes
oxidativos (Eberhard y Cordero, 1995) o inhibir la movilidad de los espermatozoides

dentro del tracto de la hembra fuera de la temporada reproductiva (p. €j., en la tortuga
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Trachemys scripta; Garstka y Gross, 1990). Otra funcidén de los componentes seminales
es incrementar la movilidad de los espermatozoides (p. €j., en las lagartijas Lacerta
vivipara, Depieges y Dacheux, 1985 y Anolis carolinensis, Cuellar et al., 1972). Los
componentes seminales también pueden producir cambios en la fisiologia o
comportamiento de las hembras; por ejemplo, promueven la elecciéon femenina de los
espermatozoides, inducen la ovulaciéon o suspenden la receptividad de la hembra
(Eberhard y Cordero, 1995; revision en Ringo, 1996; Baer et al., 2001; revision en
Chapman, 2001; Mikheyev, 2003). Ademas, los componentes seminales pueden formar
tapones que dificultan la transmisién de eyaculados competidores (p. €j., en las
serpientes Thamnopis radix, T. sirtalis, Vipera berus y en la lagartija Lacerta agilis;
revision en Olsson y Madsen, 1998), previenen que el eyaculado salga del tracto
reproductor de la hembra e incluso brindan una sefal quimica de que la hembra ya se
apareo (revision en Olsson y Madsen, 1998; Shine et al., 2000).

Adicionalmente, existe evidencia de que los machos que emplean tacticas
reproductivas oportunistas tienen espermatozoides mas maéviles (p. ej., Gage et al.,
1995; Burness et al., 2004), mas longevos (Gage et al., 1995) y eyaculados
quimicamente no detectables para otros machos (Locatello et al., 2002) que los machos
con la tactica reproductiva en ventaja, aun cuando el numero de espermatozoides es
similar entre tacticas (Gage et al., 1995). Dado que los componentes seminales
favorecen caracteristicas como la movilidad y longevidad de los espermatozoides y son
parte constitutiva del eyaculado, es posible que la asignacién de los componentes
seminales difiera de acuerdo a la tactica reproductiva que emplean los machos.

En la lagartija rayada se desconoce el tipo de componentes seminales presentes

en el eyaculado y la funcién de éstos, pero aparentemente no inducen la falta de
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receptividad de las hembras (durante 1-4 dias las hembras tienen mas de una copula
concertada con uno o mas machos; J. Zaldivar, datos no publicados) ni promueven la
formacion de tapones seminales (durante la extraccion del eyaculado no encontré
estructuras sélidas o gelatinosas en la cloaca de la hembra). Por otro lado, queda por
explorar si los componentes seminales presentes en el eyaculado de los machos de

lagartija rayada difieren entre tacticas reproductivas.

Otros factores que podrian influir en la concentracion de espermatozoides del
eyaculado de un macho.

Es posible que la concentracién de espermatozoides por eyaculado se relacione
con factores como la talla de la hembra o la duracién de la cépula. La talla de la hembra
suele relacionarse con su fecundidad y en distintas especies, con excepcion de los
reptiles, se ha demostrado que el numero de espermatozoides que un macho invierte
por eyaculado se relaciona positivamente con ésta (p. €j., en peces, Shapiro et al.,
1994; grillos, Gage y Barnard, 1996; polillas, Gage, 1998; langostas, MacDiarmid y
Butler, 1999). En la lagartija rayada, la talla de la hembra se relaciona con su
fecundidad (J. Zaldivar, datos no publicados), sin embargo, en esta especie la
concentracion de espermatozoides por eyaculado no se relaciona con la talla relativa de
la hembra. En cuanto a la duracién de la copula, se ha observado tanto en serpientes
(T. sirtalis parietalis, Shine et al., 2000) como en lagartijas (Ctenophorus fordi, Olsson,
2001; Lacerta agilis, M. Olsson observacion personal reportada en Olsson et al., 2004)
que los machos que realizan cépulas prolongadas transfieren eyaculados mas
voluminosos (presumiblemente con mas espermatozoides) a las hembras. Sin embargo,

en la lagartija rayada, la duracion de la cépula no se relaciona con la concentracion de
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espermatozoides por eyaculado, al igual que en la lagartija A. sagrei (Tokarz, 1999). En
suma, ni la talla de la hembra ni la duracién de la cépula influyen en la concentraciéon de

espermatozoides que los machos de lagartija rayada invierten por eyaculado.

Recapitulacion de las hipotesis expuestas

Es razonable pensar que los machos de lagartija rayada estan expuestos a
competencia espermatica porque las hembras copulan repetidamente con su pareja 'y
ademas es comun que copulen con mas de un macho por evento reproductivo. Por ello,
la ausencia de competencia espermatica no explica por qué el gasto en eyaculado de
los machos fue similar. Dos hipétesis alternativas que podrian explicar porque el gasto
en eyaculado (en términos de inversién gamética) de los machos fue parecido son: 1)
que el riesgo de competencia espermatica entre tacticas reproductivas sea similar o 2)
que los machos no percibieron riesgo de competencia espermatica debido al disefio de
mi estudio. Sin embargo, quedan por responder varias interrogantes con respecto a
estas hipotesis. Por una parte, dado que los machos que cortejan/acompafian a las
hembras son los mas grandes y dominantes de la poblacion, y que éstos parecen ser
muy eficaces para prevenir copulas de otros machos con sus parejas (J. Zaldivar, datos
no publicados) queda por responder si efectivamente el riesgo de competencia
espermatica de los machos acompanantes es similar al de los oportunistas. Por otro
lado, es posible que la inversion gamética de los machos haya sido minima, por lo que
es necesario explorar si en condiciones naturales los machos de lagartija rayada
invierten mas espermatozoides por eyaculado. Adicionalmente, queda por explorar si
los machos pueden variar su gasto en eyaculado de acuerdo a indicadores de riesgo de

competencia espermatica como la presencia de machos competidores. Por ultimo, en
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cuanto a la inversion de componentes seminales, queda por explorar si los machos de
lagartija rayada asignan diferencialmente sus componentes seminales de acuerdo con

la tactica reproductiva que emplean, aun cuando su inversion gamética no difiera.

CONCLUSIONES

« El tamafo corporal de los machos de la lagartija rayada se relacioné fuerte y
positivamente con su grado de dominancia, pero sélo esta ultima variable se relacion6
significativamente con la proporcién de conductas oportunistas que los machos
dirigieron a las hembras.

« Los machos por arriba de los 90 mm de LHC y con mas del 70% de las interacciones
agonisticas ganadas predominantemente cortejan a las hembras. Aparentemente,
estos valores de talla y grado de dominancia constituyen un umbral a partir del cual
los machos predominantemente cortejan y acompanan a las hembras.

« Los machos por debajo de los 90 mm de LHC y con menos del 70% de las
interacciones agonisticas ganadas (i.e. los machos menores) tanto cortejan como
dirigen conductas oportunistas hacia las hembras.

« A pesar de que los machos menores parecen enfrentar un riesgo de competencia
espermatica alto, no parecen compensar sus desventajas reproductivas ante los
machos mayores invirtiendo mas en sus testiculos ni en la concentracion de
espermatozoides en el eyaculado.

« Aparentemente el gasto en eyaculado (en términos de inversion gamética) entre
machos fue similar porque 1) el riesgo de competencia espermatica entre tacticas
reproductivas es similar o 2) los machos no percibieron riesgo de competencia

espermatica.
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