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0.1. Resumen

Para los ectotermos, la temperatura es un factor muy importante que moldea su historia de
vida, ya que determina el tiempo que los individuos pueden estar activos. Se espera que sitos
y épocas calidas generen menores tasas de supervivencia en ectotermos como las lagartijas,
debido a que los individuos estan mas tiempo activos, comparados con sitios y épocas frias.
También es posible que existan diferencias en la supervivencia debidas al sexo, sobre todo
en organismos viviparos, ya que las hembras prefiadas estan bajo mayor estrés metabdlico,
pueden presentar desventajas motoras y sus necesidades energéticas podrian llevarlas a estar
mas tiempo activas. En esta investigacion se puso a prueba el efecto conjunto de la localidad, la
estacién y el sexo sobre la supervivencia en ocho poblaciones de la lagartija vivipara Sceloporus
grammicus, mediante un experimento de captura-recaptura. Los datos fueron analizados a
través de métodos de maxima verosimilitud y de inferencia basada en modelos estadisticos
maltiples. Los resultados no apoyaron la hipétesis de la relacién entre supervivencia y tiempo
de actividad ni la de un costo de la reproduccién especifico para las hembras. La supervivencia
resulté similar entre poblaciones y sexos, pero diferente entre estaciones. La estacién fria
resulté en menor supervivencia en todas las poblaciones, lo que sugiere que bajas temperaturas
aumentan la probabilidad de morir tanto para machos como para hembras o que ambos sexos

sufren de costos asociados a la reproduccién durante estos meses frios.



0.2. Abstract

Temperature is a key factor that shapes the life histories of ectotherms, given that it de-
termines the amount of time that individuals can remain active. In relatively warm sites and
during relatively warm seasons, ectotherms such as lizards, are expected to experience lower
survival rates because individuals remain active during longer time periods, compared to colder
sites and colder seasons. In addition, survival might be sex-dependent, specially in viviparous
organisms, given that pregnant females suffer from increased metabolic stress, locomotor di-
sadvantages, and a greater need to be active for longer periods due to additional energetic
requirements. In this study, | tested for the combined effect of locality, season, and sex on
the survival of the viviparous lizard Sceloporus grammicus in eight different populations, by
means of a mark-recapture experiment. Data were analysed through maximum likelihood and
multi-model inference methods. The results did not support the hypothesis stating a rela-
tionship between survival and activity time nor that suggesting a female-specific reproductive
cost. Survival was similar among populations and between sexes, but differed between seasons.
During the cold season survival rates were lower in all populations, which suggests that low
temperatures increase mortality risk for both males and females or that both sexes suffer from

reproductive costs during these cold months.



1. Introduccién

Las caracteristicas de historias de vida en poblaciones naturales varian ampliamente (Stearns,
1992). Son muchos los factores (tanto bidticos como abidticos) que pueden afectar a este tipo
de atributos (e.g., Rose, 1981). De hecho, las poblaciones de una misma especie pueden diferir
marcadamente en sus caracteristicas de historias de vida. La temperatura es uno de los factores
ambientales mas importantes que moldea de manera intraespecifica las historias de vida de
los ectotermos (Adolph y Porter, 1996), lo que repercute directamente en el metabolismo y
el crecimiento, e indirectamente en la edad a la madurez y en el tamafio y nimero de huevos
(Anguilletta et al., 2006).

Las lagartijas diurnas mantienen su temperatura corporal por mecanismos fisiol6gicos o
conductuales (Vitt y Pianka, 1994). Sin embargo, la temperatura ambiental determina en gran
medida la temperatura corporal de estos organismos y el tiempo en que pueden mantenerse
activos (Angilletta, 2009). Como la temperatura ambiental cambia segin la geografia y la
estacion del afo, los individuos no pueden mantenerse activos la misma cantidad de tiempo
durante el dia o durante el afio en diferentes localidades (Adolph y Porter, 1993; 1996; Wilson
y Cooke, 2004; Sepalveda et al., 2008).

Una consecuencia directa de este efecto de la temperatura es que en lugares y meses
calidos, ciertos ectotermos como las lagartijas, al mantenerse activos, estdn mas tiempo bajo
riesgo de ser depredadas y su supervivencia tiende a ser relativamente menor (Tinkle et al,
1970). Por el contrario, en ambientes y periodos frios, las lagartijas, al estar inactivas sufren
menores riesgos y mayores tasas de supervivencia (Zafiga-Vega, 2005).

Otro factor que puede generar variacion intraespecifica en las tasas de mortalidad es el sexo.
Es posible que existan diferencias entre machos y hembras en la probabilidad de sobrevivir;
debido a diferencias inherentes a distintos costos de reproduccién (Beuchat y Ellner, 1987;
Webb, 2004; Shine, 2006). Las hembras por ejemplo, podrian necesitar mas energia durante
la temporada de reproduccién, en comparacién con la que requieren para su mantenimiento
mientras no estan gestando (Pianka y Vitt, 2003), por lo tanto puede esperarse que las hembras
que estan gestando estén mayor tiempo activas o presenten alguna desventaja motora en

comparacién con los machos, los juveniles y las hembras no prefiadas (Heulin et al., 1997,



Qualls y Shine, 1998). Como consecuencia, las hembras pueden experimentar un costo en la
reproduccion que se expresa en menor supervivencia durante la época en la que estan gestando.

La investigacion sobre como afecta la temperatura a la historia de vida de los ectotermos
se ha centrado principalmente en comprender sus efectos sobre la tasa de crecimiento corporal
y la talla a la madurez (Anguilletta et al., 2004; Stillwell y Fox, 2005), pero como es que
la temperatura del ambiente genera mortalidad no ha sido un tema principal. Similarmente,
los costos en reproduccién se han estimado sobre crecimiento y reproduccién futura (van
Devender, 1978; Vitt y Pianka, 1994). Los trabajos que estiman el efecto de la reproduccién
sobre la supervivencia son frecuentes en aves, pero no en ectotermos (e.g. Gustafsson et
al.,1994; Ghalambor y Martin, 2001; Dinsmore et al., 2002; Crespin et al., 2006; Robb et al.,
2008). No existen trabajos que evalien de manera conjunta cémo cambia la probabilidad de
supervivencia de una misma especie de lagartijas que habita en diferentes lugares, a través del
afio, y segin el sexo (Lemos-Espinal et al., 1998).

Esta investigaciéon pone a prueba el efecto conjunto de la localidad, la estacién y el sexo
sobre la supervivencia de diferentes poblaciones de la misma especie. El modelo de estudio es
la lagartija vivipara Sceloporus grammicus (Wiegmann, 1828). Los resultados contribuiran a

la comprensién de:
1. Las variaciones intraespecificas en las historias de vida de ectotermos, particularmente
lagartijas.

2. Los mecanismos a través de los cuales evoluciona dicha variacién en ambientes distintos.

2. Marco tedrico

2.1. Efecto de la temperatura en la supervivencia

La teoria de historias de vida tiene como objetivo conocer los procesos que han dado
origen a la diversidad de ciclos de vida que se observan en la naturaleza. También intenta

comprender por qué los atributos relacionados con la supervivencia, el crecimiento corporal y
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la reproduccién (llamados atributos de historias de vida) cambian espacial y temporalmente y
c6mo esta variacion impacta la eficacia de los organismos dentro de sus poblaciones (Stearns,
1992; Roff, 2002).

Diversos estudios han demostrado que los caracteres de historias de vida (e.g., tamafio a
la madurez sexual, namero y tamario de la progenie, tasa de crecimiento corporal, longevidad,
etc.) varian drasticamente dependiendo de las condiciones ambientales. Por ejemplo McMahon
y Burton (2005) estudiaron cémo los cambios climaticos (especificamente el Nifio) y la in-
version de la madre modifican la supervivencia de los elefantes marinos (Mirounga leonina)
durante el primer afio de vida. Los autores encontraron que en los afios en los que se presenta
dicho evento oceanografico, la supervivencia es mas alta en comparacién con otros afios. Ade-
mas la capacidad de la madre de adquirir y almacenar recursos es el factor mas importante
que determina la supervivencia de las crias durante su primer afio de vida.

Mientras que las crias de elefantes marinos se ven beneficiadas durante los afios en que se
presenta el evento oceanografico “El Nifio”, los pollos de las gaviotas Larus heermanni, durante
los afios en los que se presenta El Nifio experimentan tasas de supervivencia extremadamente
bajas, ya que el agua se calienta y pierde productividad. Entonces, los padres son incapaces
de alimentar a los pollos lo suficiente y éstos altimos, mueren (Velarde et al., 2004).

Existen un sin fin de factores que pueden afectar las caracteristicas de historia de vida de
una poblacién natural, tanto espacial, como temporalmente (Stearns, 1992; Roff, 2002. En las
aves, por ejemplo, el fotoperiodo es el factor mas importante que determina el tiempo en que
ocurren diferentes eventos de su ciclo de vida, como la reproduccién, la muda de plumas y las
migraciones. Sin embargo, otros factores como la disponibilidad de alimento, la temperatura o
la lluvia pueden modificar estos periodos o los eventos fisiol6gicos inherentes a ellos (Dawson,
2008). Para las lagartijas que viven en zonas templadas se ha reportado que la temperatura es
la clave (ya sea directa o indirectamente) para iniciar el periodo de reproduccién (Underwood,
1992).

Entre los factores que promueven variacién en las historias de vida, la temperatura ha
recibido considerable atencién (Vitt y Pianka, 1994; Angilletta, 2009). La temperatura am-
biental es drasticamente variable debido a los cambios en la irradiacién que recibe la superficie

terrestre. Estos cambios producen dos ciclos diarios: el dia y la noche y, a una escala anual,

11



las estaciones del afio. Cada punto geografico (segun su latitud y altitud) recibe diferentes
niveles de irradiacién solar, lo que provoca temperaturas ambientales distintas inclusive entre
regiones geograficas relativamente cercanas (Oliver et al., 2009).

La temperatura ambiental es uno de los factores mas importantes que moldea las caracte-
risticas de historia de vida de los ectotermos (i.e., organismos que dependen de la temperatura
del ambiente para mantener su calor corporal y para regular sus funciones metabélicas; Pianka
y Vitt, 2003), ya que modifica el tiempo que estos organismos pueden mantener la tempera-
tura corporal éptima para estar activos (Adolph y Porter, 1993; 1996; Wilson y Cooke, 2004).
Si existen las condiciones térmicas adecuadas, los ectotermos pueden activar su metabolismo,
adquirir y digerir alimento y convertirlo en reservas y/o en biomasa (Vitt y Caldwell, 2008). En
consecuencia, las caracteristicas de historias de vida como la tasa de crecimiento corporal, la
talla a la que se alcanza la madurez y la cantidad de energia que se destina a la reproduccién
dependen fuertemente de la temperatura ambiental.

Por ejemplo, Partridge et al. (1995) mantuvieron en laboratorio seis poblaciones de moscas
de Drosophila melanogaster, a dos diferentes temperaturas (baja y alta) y observaron que
después de cuatro afios las poblaciones de moscas presentaron diferentes caracteristicas de
historia de vida en cada régimen de temperatura. En escarabajos del género Nicrophorus, la
termorregulacién y, por lo tanto, el tiempo de actividad es modificada por diversos factores,
entre los que se encuentra la temperatura ambiental (Merrick y Smith, 2004). En cuatro
especies distintas de saltamontes, la tasa de crecimiento corporal y la produccién de huevos
estan asociadas positivamente con la temperatura (Willott y Hassall, 1998).

Debido a que los reptiles, como organismos ectotermos, muestran una alta dependencia de
la temperatura, sus ciclos de vida estan intimamente relacionados con las variaciones térmicas
entre sitios y a lo largo del tiempo (Angilletta, 2009). Heatwole (1970) noté que a pesar de
que las lagartijas de la especie Amphibolurus inermis toleran temperaturas corporales altas,
durante el verano, las lagartijas buscan refugio a medio dia, mientras que en invierno estan
activas sélo unas pocas horas justamente alrededor del medio dia. Grant (1990) estudié un
fenémeno parecido con la temperatura corporal a la cual estan activas las lagartijas de la
especie Sceloporus merriami. Encontré que la temperatura corporal de las lagartijas por las

mafianas es de 33°C, a medio dia se encuentran escondidas en grietas y cuevas, mientras que
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por las tardes su temperatura es de 37°C, lo que provoca que aumente la tasa metabdlica y
la pérdida de agua, y que disminuya su capacidad de movimiento. Esto se debe a que durante
la tarde la temperatura general de los microhabitat es mas alta que durante la mafiana (entre
36 y 38°C y menor a 36°C respectivamente). Debido a que por las tardes la temperatura
ambiental es relativamente alta, las lagartijas se ven obligadas a mantenerse activas a una
temperatura corporal mayor que la 6ptima.

La reduccion o ampliacion del intervalo de tiempo en que los ectotermos pueden estar
activos repercute directamente en el metabolismo (Sepalveda et al., 2008). Si la cantidad de
tiempo en que pueden estar activos aumenta, las tasas de alimentacion, de asimilacion de
energia y de crecimiento también aumentan. Similarmente, si la cantidad de tiempo de activi-
dad disminuye, dichas tasas también disminuiran. (Anguilletta et al,, 2006). Entonces, podria
parecer muy favorable que aumente el tiempo de actividad ya que aparentemente la eficacia
de la poblacién también aumenta. Sin embargo, siguiendo los supuestos de Adolph y Porter
(1993), si la mortalidad por hora de actividad es mayor que la mortalidad por hora de inacti-
vidad, se espera que cuando los individuos estén mas tiempo activos, también experimenten
mayores tasas de mortalidad porque el aumento de la tasa metabdlica es costoso, y ademas
estan mas tiempo bajo riesgo de ser depredados (Rose, 1981; Grant, 1990; Adolph y Porter,
1993; Karlsson y Wiklund, 2005).

En ambientes y estaciones relativamente célidas, que generan largos periodos con tempe-
raturas favorables (en latitudes y altitudes bajas), los ectotermos pueden estar activos durante
mas tiempo. En contraste, en ambientes y estaciones relativamente frios (latitudes y altitudes
altas), este tipo de organismos sufre de restricciones térmicas, por lo tanto, no pueden man-
tenerse activos durante periodos largos de tiempo (Adolph y Porter, 1993; 1996; Sears, 2005;
Ragland y Kingsolver, 2008; Sepilveda et al., 2008).

Rose (1981) sugiere que la inactividad es, en realidad, una respuesta adaptativa para reducir
el riesgo que corre un individuo de ser depredado y para conservar energia, incrementando
asi su probabilidad de sobrevivir y de reproducirse en el futuro. Esta autora argumenta que la
inactividad no representa una respuesta a las inclemencias del clima. Por lo tanto, las lagartijas
estaran activas sélo cuando los beneficios de estarlo excedan los costos o riesgos.

Adolph y Porter (1993) trabajan con una visién mas “climatica” y postulan que si se supone
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que los individuos tienen una probabilidad de muerte constante por hora de actividad y ésta es
mayor a la probabilidad de muerte por hora de inactividad, se espera que cuando los individuos
estén mas tiempo activos, también experimenten mayores tasas de mortalidad. Los autores
mencionan que el modelo deberia ser valido bajo cualquier patrén de actividad estacional.
Es por esta razén que se decidi6 utilizar este modelo como hipétesis principal. Sin embargo
existen otras posibilidades de cémo es que la temperatura genera mortalidad.

Una de estas hipotesis alternas es que la temperatura cause directamente la mortalidad,
sin que esté mediada por el tiempo de actividad. En este caso las temperaturas extremas,
que excedan los limites térmicos que los organismos pueden soportar, son las que causarian
las muertes. Segin Dawson (1960), Dawson (1967) y Murrish y Vance (1968) las muertes
por temperaturas frias son mas comunes que las muertes por sobrecalentamiento. En este
escenario, las lagartijas presentarian mayores tasas de supervivencia en los sitios mas calidos
y durante la estacién calida, mientras que en sitios y épocas frias presentarian menores tasas
de supervivencia. Esto es, justamente el patrén opuesto al esperado por el modelo de Aldolph
y Porter (1993).

Otras posibilidades que modificarian el patrén esperado por el modelo del tiempo de ac-
tividad serian las interacciones de la temperatura con otros factores biéticos o abidticos. Las
particularidades de cada localidad, como patrones de precipitacién o abundancia y diversidad
de presas potenciales o de depredadores, asi como el tipo de vegetaciéon y la densidad pobla-
cional pueden ser las causas de variaciones drasticas en las tasas de supervivencia (Adolph y
Porter, 1993; Pérez-Mendoza, 2009; Hellgren, 2010).

De los trabajos citados se desprende la pregunta de si en ambientes o épocas del afio
en los que los organismos ectotermos pueden permanecer méas tiempo activos la probabilidad
de sobrevivir es relativamente baja. En contraste, en ambientes o épocas del afio en los que
se presentan restricciones térmicas a la actividad, es posible esperar tasas de supervivencia
relativamente altas. Este cuestionamiento fue uno de los que dio origen al presente trabajo de

investigacion.

2.2. Costos de historias de vida

Los costos, disyuntivas o trueques (trade-offs) tienen un rol central en la teoria de historias
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de vida. Se definen como cualquier tipo de relacién negativa entre dos rasgos, atributos o fun-
ciones (Stearns, 1992). Se explican a través del principio de asignacién diferencial de recursos,
el cual postula que un organismo cuenta con una cantidad limitada de recursos por la cual
dos (o mas) procesos compiten directamente. Incrementar la asignacién de biomasa y energia
a un proceso, resulta en la disminucién de la asignacién de recursos al otro (Stearns, 1992;
Roff, 2002).

Stearns (1992) reconoce tres niveles a los que suceden estos trueques:

* Fisiolégicos: Se dan cuando dos o mas caracteristicas compiten por los recursos dispo-
nibles, mismos que son finitos en un organismo. Por ejemplo, Doughty y Shine (1998)
exploraron la reproduccién con capital (la energia dedicada a la reproduccién ya esta
almacenada desde antes de que ésta comience) o con ingresos (la energia proviene del
alimento ingerido durante la temporada en curso) en la lagartija vivipara Eulamprus
tympanum. En el experimento se compararon hembras a las cuales se les permitié que
almacenaran mayor cantidad de recursos antes de la reproduccién contra hembras a las
cuales no se les permiti6. La adquisicién de recursos durante la gestacién no modificé el
tamafio de los hijos, sin embargo, la cantidad de recursos almacenados provocé que las
hembras tuvieran hijos méas grandes un afio después. Entonces, el esfuerzo reproductor
puede estar influenciado por todo el afio anterior. Anguilletta et al. (2006) modelaron
teéricamente los efectos de la temperatura ambiental en la evolucién de estrategias de
reproduccién para los ectotermos. Mediante un analisis de rutas, estudiaron diferentes
formas de cémo la temperatura modifica directa o indirectamente las caracteristicas de
historia de vida como el desempefio de la progenie, el tamafio y el nimero éptimo de
la progenie y el tamafio de la madre. La modificacién de alguna de estas caracteristicas
debido a la temperatura puede afectar indirectamente la direccién en la que evolucionan
otras caracteristicas, pues tendran mas, o menos, recursos disponibles. Los autores cons-
truyeron siete modelos que representas las relaciones entre la temperatura ambiental, el
tamafio de la madre y el tamafio y el namero de la progenie, bajo condiciones distin-
tas. De los modelos construidos, el que tuvo mayor apoyo fue el efecto indirecto de la

temperatura mediado por el tamafio de la madre. Cuando las madres son mas grandes
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tienen mayor capacidad de adquirir energia y destinarla a la reproduccién. Este tipo de
trueques restringe la optimizacion microevolutiva, es decir, la evolucién de un caracter

en cierta direccion afecta la direccion en la que evoluciona otro.

Microevolutivos: Suceden cuando, en una poblacion, el cambio de un rasgo que aumenta
la eficacia esta ligado a uno que la disminuye. En otras palabras, cuando se favorece la
presencia de un caracter entre los individuos de una poblacién, necesariamente aumenta
también la presencia de otro caracter ligado que disminuye la capacidad de los portado-
res de dejar descendencia reproductora. Por ejemplo, en los gupis (Poecilia reticulata)
se han comparado poblaciones bajo niveles altos y bajos de depredacion. Las hembras
bajo mayor depredacién destinan mas energia a la reproduccion, reflejandose en mas
hijos, aunque de menor tamafio. Sin embargo, cuando estan gestando, el mayor volumen
de los embriones hace que las hembras tengan un desempefio pobre de la velocidad de
nado y distancia recorrida, por lo que quedan mas vulnerables a la depredacién en com-
paracién con épocas en las que no estan gestando (Ghalambor et al., 2004). Downes
(2001) observé que a altas densidades de depredadores las lagartijas jovenes (Lamprop-
holis guichenoti) se esconden mas, por lo que tienen menos oportunidades de alimentarse
provocando menores tasas de crecimiento, adultos mas pequefios y vastagos mas lige-
ros. Estos altimos caracteres disminuyen su eficacia, en comparacién con lagartijas que
coexisten con menos depredadores. La disyuntiva microevolutiva radica en que si se fa-
vorece una mayor probabilidad de sobrevivir (a través de mecanismos conductuales), la

consecuencia es la evolucién de crecimiento lento, menor tamafio e hijos mas pequefios.

Macroevolutivos: Este tipo de trueques se miden a niveles supraespecificos y son de-
finidos por anélisis comparativos de variacién fenotipica entre especies o entre grupos
taxonémicos superiores. Esto es, si en el grupo taxondémico se presenta un rasgo fenotipi-
co particular que aumenta su eficacia, éste estd asociado a algiin costo en otro atributo.
En Zamora-Abrego et al. (2007) se ejemplifica muy bien este tipo de trueque. Estos
autores analizaron 13 poblaciones de seis especies de lagartijas del género Xenosaurus'y
encontraron que el namero de hijos esta correlacionado inversamente con el tamafio que
tienen los hijos al nacer. Es decir, las especies que producen mas embriones por hembra,

producen también neonatos de talla menor.
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Las relaciones de Gnicamente diez caracteristicas de historia de vida (caracteristicas de los
adultos: reproduccién actual, reproduccién futura, supervivencia, crecimiento y condicién; ca-
racteristicas de los vastagos: nimero, tamafio, crecimiento, condicién y supervivencia) generan
45 trueques distintos. Este nimero puede aumentar si se agregan caracteristicas que puedan
“competir’ por los recursos. Los trueques no necesariamente son independientes unos de los
otros, es decir, las relaciones negativas pueden ocurrir entre mas de dos atributos en forma
simultanea (Stearns, 1992).

De estas 45 disyuntivas son cinco las que han recibido mayor atencion:

* Reproduccién actual y supervivencia. La reproduccién puede llegar a ser tan costosa que
puede comprometer la probabilidad de sobrevivir de los padres. Es producto del ajuste de
la cantidad de esfuerzo reproductor en la temporada en curso, de modo tal que la probabi-
lidad de éxito justifique el estrés fisiol6gico y el peligro para los padres. Existen diferentes
tipos de historias de vida segin la asignacién de recursos destinados a la reproduccién o
a la supervivencia. Hautekéete et al. (2001), estudiaron en el complejo Beta (betabel), 6
tipos de ciclos de vida que van desde estrictamente semélparos hasta iteréparos longevos,
a tres diferentes niveles de nutrimentos. Encontraron una correlacion negativa entre la
energia destinada a la reproduccién y la destinada a la supervivencia en las plantas mas
longevas. A niveles bajos de nutrimentos la energia asignada a la reproduccién era mini-
ma, en comparacién con la invertida bajo mayores niveles de nutrimentos. La correlacién
no era significativa en las plantas con una historia de vida intermedia, y las plantas que
se reproducen s6lo una vez no presentan el trueque. Este trueque entre reproduccién
y supervivencia asociado a los niveles de alimentaciéon también ha sido observado en
rotiferos cuando pasan momentos de hambruna (i.e. el gasto de energia es mayor que el
consumo). Las especies que se reproducen durante la hambruna soportan mucho menos
tiempo esta condicién (0.4 dias) en comparacién con aquellas que no se reproducen (5

dias) (Kirk, 1997).

* Reproduccién actual y reproduccién futura. Sucede cuando el éxito en la reproduccién
de la temporada en curso impacta negativamente a la reproduccion futura. Por ejemplo,

producir muchas crias en la temporada actual tiene como consecuencia producir menos
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en la siguiente temporada. Candolin (1998) reporta que los peces espinosos machos
(Gasterosteus aculeatus) modulan su esfuerzo reproductor aclarando la coloracién de
apareamiento cuando hay mayor densidad de depredadores, de esta manera se balancea la
reproduccién de la temporada en curso y las subsecuentes. En las aves fragatas (Fregata
magnificens) hay una temporada de reproduccion, pero dos fechas de desove (una a
mediados de octubre y otra a mediados de diciembre). Los machos ayudan a cuidar al
anico pollo que nace, sin embargo desertan en promedio a los 77 dias. Los machos que
anidan desde octubre cuidan por mas dias a sus pollos que los que anidan en diciembre,
pero ambos grupos desertan de cuidarlo alrededor de las mismas fechas. Los padres que
cuidan a sus pollos por mas tiempo, logran mayor supervivencia de los hijos, pero tienen
una menor probabilidad de aparearse en la siguiente temporada de reproduccién (Osorno,
1999). Rivalan et al. (2005) reporta que las tortugas laad (Dermochelys coriacea) tienen
reproduccién intermitente debido a que el gasto de energia en su reproduccioén es tal que
no pueden mantenerlo anualmente, y deben esperar dos o tres afios para su siguiente

reproduccion.

Reproduccién y crecimiento. Se da cuando la inversién en la reproduccién reduce o im-
pide el crecimiento corporal, al menos durante la temporada en curso. Koenig y Knops
(2000) hacen énfasis en que el crecimiento de los encinos (Quercus) se ve disminuido en
afios de formacién masiva de semillas. Adler y Levins (1994) sintetizaron la informacién
sobre los roedores que habitan islas, y observaron que estan expuestos a mayor com-
petencia intraespecifica, lo que incrementa su tamafio corporal a costa de retrasar su
madurez y producir menores tamafios de camada, lo que se conoce como “sindrome de
islas”. van Devender (1978) reporta que las hembras de Basiliscus basiliscus no presentan

crecimiento perceptible durante la temporada de reproduccién.

Reproduccién y condicién. Sucede cuando la asignacién de recursos a la reproduccién ha-
ce que la condicién fisica se reduzca, generando menos recursos almacenados (reservas)
después de la reproduccién, mas vulnerabilidad a enfermedades, menor resistencia a los
parasitos, etc. Griffith (2000) reporta que cuando un gorrién macho (Passer domesticus)
invierte mas en la cria de sus pollos en alguna temporada de reproduccién pierden orna-

mentacién. En el carbonero comin (Parus major), Ots y Horak (1996) observaron una
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correlacion positiva entre el peso de la nidada antes de emplumar y la intensidad de para-
sitos sanguineos en los padres del género Haemoproteus. Los investigadores encontraron
que la disminucién experimental de la nidada hacia decrecer la intensidad de la parasite-
mia, lo que indica que los carboneros arriesgan su salud por reproducirse. En la gaviota
tridactila (Rissa tridactyla) Kitaysky et al. (1999) estudiaron la dinamica estacional de
dos indicadores de la condicion corporal (niveles basales de corticosterona y respuesta
adrenal a estrés intenso) en dos niveles distintos de alimentacién (dos colonias distintas).
La condicién corporal declin6 a medida que avanzaba la temporada de reproduccién, y
hubo diferencias notables entre las colonias y entre las estaciones. La colonia con mayor
alimentacién tuvo siempre una mejor condicién corporal que la de alimentacién pobre.
Dentro de la temporada de reproduccién, el tiempo de desove y las ultimas etapas de
crianza de los pollos significaron en los padres una condicién corporal menor que mientras
los huevos son incubados y durante las primeras etapas de crianza, cuando tuvieron una

condicién corporal relativamente alta.

Nimero y tamafio de la progenie. Dada cierta cantidad de recursos, cualquier aumento en
el volumen o peso de la progenie hara que ésta disminuya en namero, o viceversa. Paul-
Victor y Turnbull (2009) detectaron que plantas de Arabidospsis thaliana que crecieron
en macetas llenas de tierra nutritiva presentan truques entre el tamafio y nimero de
las semillas, pues las plantas con mas semillas, las producen mas pequefias. Williams
(2001) provocé experimentalmente cambios en el nimero de puesta del ave diamante
mandarin ( Taeniopygia guttata) y observé que cuando aumenta el namero de huevos
puestos, el tamafio de dichos huevos disminuye. Ademas, las hembras logran el mismo
namero de emplumados con o sin tratamiento, por lo que el resultado en términos de
eficacia es el mismo para las dos estrategias. Incluso la especie humana presenta este
trueque. Walker et al. (2008) compararon datos de 612 especies de mamiferos, entre
ellas 102 primates (incluida la especie humana). Compararon el peso y tamafio de las
crias contra la fertilidad de las madres y observaron la disyuntiva en todos los niveles
taxonémicos (mamifero, primates y humanos). En los primates, la relacion entre tamafio

y nimero de las crias fue cercana a -1, como predice la teoria.
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La disyuntiva que mas importa para efectos de este trabajo es la que corresponde a la repro-
duccién actual y la supervivencia. Se espera que sean las hembras de la especie de estudio
(Sceloporus grammicus) quienes puedan llegar a presentarla, ya que esta especie es vivipara
y las hembras pasan un largo periodo de tiempo gestando (alrededor de seis meses del afio;
Jimenez-Cruz et al.,, 2005; Ramirez-Bautista et al., 2005).

En el orden Squamata (lagartijas y serpientes), existe una gran variedad de niveles de
placentacién y de retencién del huevo. Hay desde hembras que ponen huevos en etapas muy
tempranas del desarrollo embrionario, hasta las que son estrictamente viviparas (Murphy y
Thompson, 2011). Las especies del género Sceloporus presentan una amplia gama de estas
dos caracteristicas (Andrews, 2000; Calderén-Espinosa, 2006; Lara-Resendiz, 2008). Incluso en
una misma especie se pueden presentar ambas condiciones en regiones geograficas distintas,
por ejemplo: Lacerta vivipara (Heulin et al., 1997), Lerista bougainvillii (Adams et al., 2007).

En las especies oviparas, una vez que las hembras han desovado, los huevos quedan practi-
camente desprotegidos y expuestos a muchos riesgos que disminuyen la tasa de eclosién, como
ser depredados, que la temperatura de incubacién no sea la dptima o desecarse. Todos los
procesos que disminuyan la tasa de eclosién afectan la dinamica poblacional de las lagartjias
oviparas (Vitt y Pianka, 1994; Qualls y Andrews, 1999). Por el contrario, los embriones de
las lagartijas viviparas no sufren este tipo de problemas, pues los hijos nacen vivos y total-
mente independientes (Atkins et al., 2007; Andrews y Karsten, 2010). A cambio, las hembras
viviparas pasan mucho mas tiempo gestando que las hembras oviparas.

La viviparidad, puede ser una adaptacién que aumenta la supervivencia de embriones o neo-
natos. El desarrollo interno los protege de temperaturas ambientales bajas (Qualls y Andrews,
1999). Ademas por medio de la conducta termorreguladora de las hembras pueden alcanzar
temperaturas de incubacién adecuadas para su desarrollo. Sin embargo, una hembra prefiada
puede incurrir en diferentes costos asociados a la viviparidad, aunque la naturaleza de ellos es
muy variable (i.e., pueden haber distintos tipos de costos y variar espacial y temporalmente;
Qualls y Shine, 1998; Shine, 2006). Quiza el mayor costo de la viviparidad (en comparacién de
la oviparidad) es que se reduce el tiempo disponible para producir mas de una camada (Heulin
et al., 1997). Aunque aparentemente otros costos no son significativamente diferentes entre

hembras oviparas o viviparas, como tamaifio y nimero de los vastagos (Qualls y Shine, 1998;
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Andrews y Karsten, 2010), el trueque entre reproduccion y supervivencia parece ser importante
en términos evolutivos porque determina los niveles 6ptimos de esfuerzo reproductor (Shine,
2006). Las hembras viviparas son mas vulnerables a la depredacién durante este periodo por la
disminucién en su capacidad de escape o por la necesidad de ocupar mayor tiempo de activi-
dad para alimentarse o termorregular (Qualls y Shine, 1998; Anguilletta y Sears, 2000; Webb,
2004).

Las hembras de organismos viviparos constituyen un excelente modelo para estudiar costos
relacionados con la reproduccién ya que estan sujetas por mas tiempo a las exigencias del
desarrollo embrionario. Esto puede representar para ellas mayor estrés fisiologico y mayores

desventajas en su desempefio comparadas con hembras oviparas.

3. Objetivos

3.1. Objetivo general

Conocer cémo afectan la localidad de origen, la estacién y el sexo a la tasa de supervivencia

(¢) de Sceloporus grammicus.

3.2. Objetivos particulares

1. Conocer la variacién en la tasa de supervivencia de S. grammicus entre poblaciones y

entre estaciones.

2. Determinar si las hembras sufren costos de la reproduccién sobre la supervivencia.

4. Hipotesis

1. Los periodos largos de actividad se asocian con tasas menores de supervivencia, mien-
tras que los periodos de actividad mas restringidos se asocian con tasas mayores de

supervivencia.
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Predicciones:

a) En sitios relativamente mas frios, donde se favorecen periodos de actividad cortos,
la tasa de supervivencia serd mayor en comparacién con sitios relativamente mas

calidos, donde se favorecen periodos de actividad largos.

¢periodo corto = ¢periodo|argo

b) Durante la estacion que favorece un periodo de actividad corto (fria), la tasa de
supervivencia sera mayor en comparacion con la estacién en la que se favorece un

periodo de actividad mas largos (calida).

¢época fria > Qbépoca calida

2. Las hembras experimentan costos de reproduccién sobre la supervivencia.

Prediccién:

a) En la temporada de reproduccién las hembras tendran tasas de supervivencia me-

nores que las de los machos.

Go > Pg
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5. Meétodos

5.1. Especie de estudio

Sceloporus grammicus (Wiegmann, 1828) es una lagartija vivipara, diurna, y heliotérmica.
Se distribuye practicamente en todo el altiplano mexicano (excepto las zonas mas calientes)
y se extiende al norte hasta el valle del Rio Grande en Texas, aunque es mas abundante en
las regiones elevadas del centro de México (Sites et al.,1992; Cuéllar et al., 1996; Ortega-
Rubio et al., 1999). Es una especie pequefia que alcanza la madurez entre los 39 y 42 mm de
longitud del hocico a la cloaca (LHC). Al igual que todos los reptiles, estos organismos son
de crecimiento indeterminado y llegan a medir hasta 80 mm (LHC). No se conoce la edad
maxima que pueden alcanzar pero se han registrado individuos de hasta 5 afios (Lemos-Espinal
et al., 1998; Ortega-Rubio et al., 1999). Las hembras ovulan en otofio y los apareamientos
y la fertilizacién ocurren también en esta época. El periodo de gestacién dura entre cinco y
seis meses. El desarrollo de los embriones ocurre durante el invierno y la primera parte de la
primavera. Tienen entre tres y nueve hijos en funcién del tamafio de la hembra, los cuales
nacen vivos a finales de la primavera, principalmente entre abril y mayo, aunque en algunas
poblaciones incluso hasta junio (Cuéllar et al., 1996; Ortega-Rubio et al., 1999; Jiménez-Cruz

et al., 2005).

5.2. Sitios de estudio

Se seleccionaron ocho poblaciones (figura 1) de esta lagartija en las que la abundancia fuera
suficiente para implementar experimentos de marcaje y recaptura. También se seleccionaron
sitios con diferencias en los microhabitat que ocupan los individuos. De este modo, en las
localidades estudiadas estas lagartijas encuentran percha y refugio en nopales (especies del
género Opuntia), magueyes (especies del género Agave), yucas (Yucca sp.), arboles, rocas
y/o casas habitacién. Ademas las condiciones climaticas son también diferentes entre sitios.
Las coordenadas geografricas de las localidades seleccionadas y su altitud se reportan en el

cuadro 1.
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Figura 1: Mapa de localizacion de las ocho poblaciones estudiadas de Sceloporus grammicus.

Cuadro 1: Coordenadas geograficas y altitud de los sitios de estudio. Los sitios fueron ordenados
de Norte a Sur.

Localidad Coordenadas Altitud (msnm)
Norte Oeste
Vizarrén, Qro. 20° 47" 31.7"  99° 43" 22.7" 2209
Nopala, Hgo. 20° 16’ 07.6" 99° 38" 27.4" 2489
Epazoyucan, Hgo. 20° 02" 36.3" 98° 37 10.4" 2521
Alfajayucan, Hgo. 20° 01" 47.6" 98° 31" 34.6" 2600
Tepeapulco, Hgo. 19° 47" 56.1" 98° 32" 57" 2468
Tlaxco, Tlax. 19° 38" 19.7" 98° 06’ 51.1" 2707
Zumpango, Tlax. 19° 33’ 29.3" 908° 13’ 18.8" 2580
Francisco Javier Mina, Tlax. 19° 11’ 20.2" 97° 55’ 23.2" 2625
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Descripcion de los sitios

Las siguientes descripciones se basan en la informacién contenida en la Enciclopedia de los

municipios de México (en linea) y en Rzendowsky (1978).

* Vizarrén. Se encuentra ubicado en el municipio de Cadereyta de Montés. Este municipio
presenta climas semicalidos y semisecos con una temperatura media anual de 16.7°C y
una maxima de 38°C. En la temporada de lluvias la precipitacién pluvial es de 480 mm,
mientras que el invierno es relativamente seco. La mayor parte del municipio es semide-
sértico con matorral espinoso (vegetacién tipica de Vizarrén), sobresalen las cactaceas y

matorrales. En esta localidad las lagartijas habitan sobre yucas (Yucca sp.).

* Nopala. El Municipio de Nopala de Villagran en toda su extensién cuenta con un clima
templado semi-frio, con una temperatura media anual de 15°C y una precipitacién pluvial
anual de 590 a 720 milimetros. La flora esta conformada por plantas espinosas, principal-
mente cactaceas. En esta localidad las lagartijas habitan principalmente en yucas ( Yucca

sp.) y nopales (Opuntia sp.), aunque también habitan los pocos arboles de la localidad.

x Alfajayucan. En este municipio se encuentran dos poblaciones (Alfajayucan y Epazoyu-
can). El 70 % del municipio tiene un clima semiseco templado. El otro 30 % es templado
subhimedo con lluvia en verano. La temperatura media anual es de 17°C con una precipi-
tacion pluvial media anual de 510 milimetros. La vegetacién es de tipo pradera y matorral
espinoso, con pirul (Schinus molle) en la mayor parte del territorio. Las lagartijas habitan

en magueyes.

* Tepeapulco. El municipio presenta una diversidad de climas. Los principales son: clima
templado subhiimedo que representa el 80.6 % de la superficie del municipio, el semiseco
templado 16.94 % vy el semifrio subhimedo 2.46 %. La temperatura promedio, en los
meses mas frios es de 10.9°C y para los meses méas calidos 16°C. La temperatura media

anual es de 13.9°C. La precipitacién anual es de 540.3 mm que se presenta principalmente
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en los meses de mayo y junio. La flora esta compuesta principalmente por nopal (Opuntia
sp.), palma (familia Arecaceae), maguey (Agave sp.), pino (Pinus sp.), encino ( Quercus
sp.), pirul (Schinus molle) y huizache (Acacia sp.). Las lagartijas habitan principalmente

nopales, aunque también se les puede ver sobre el suelo en algunos arboles.

* Tlaxco. El municipio se considera templado subhimedo. La temperatura maxima anual
registrada es de 22.9°C y la minima de 5.3°C. La precipitacion promedio es de 120 mm
con un régimen de lluvias en los meses de junio a septiembre. La vegetacién principal son
bosques de pino (Pinus sp.) y oyamel (Abies religiosa). Las lagartijas habitan magueyes

(Agave sp.) y arboles.

* Zumpango. Su clima predominante es templado subhiimedo, con una temperatura pro-
medio anual de 17°C, con una minima de -2.3°C y una maxima de 31°C. La precipitacion
media anual es de 436 mm y varia entre los 600 y 800 mm, la mayor parte se presenta en
junio. Las plantas tipicas son el nopal (Opuntia sp.), el maguey (Agave sp.), el 6rgano
(Pachycereus marginatus) y el oyamel (Abies religiosa), aunque hay una gran variedad
de otras especies. En esta localidad las lagartijas habitan practicamente todos los micro-
habitat disponibles, aunque son mas comunes en arboles, nopales (Opuntia sp.) y por

fuera de las casas.

* Francisco Javier Mina. La localidad de estudio es una hacienda que se encuentra en la
parte poniente del municipio Zitlaltepec de Trinidad Sanchez Santos. El clima es templado
subhiimedo con una temperatura promedio anual minima de 5.5°C y una maxima de
21.9°C. Las lluvias se concentran en los meses de mayo a septiembre, con precipitacién
promedio anual de 1000 mm. El municipio estd ubicado sobre el volcan La Malinche
por lo que la vegetacion muestra estratificacién altitudinal. Todo el municipio presenta
huellas de incendios y pastoreo, sin embargo en sus partes arboladas, el 61.5% de los

arboles son coniferas. Las lagartijas habitan las paredes de la hacienda.

Las condiciones térmicas detalladas de cada localidad fueron obtenidas de las estaciones cli-
maticas del Servicio Meteorolégico Nacional (SMN) mas cercanas a los sitios de estudio. Las

caracteristicas ambientales principales de estos sitios se resumen en la figura 2. Las épocas se
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definieron de la siguiente manera: época fria, de octubre a febrero, y época calida, de marzo

a septiembre, tomando en cuenta los datos obtenidos del SMN.

5.3. Experimento de marcaje y recaptura

En cada una de las ocho poblaciones estudiadas de Sceloporus grammicus se implementaron
experimentos de marcaje y recaptura desde julio de 2009 hasta junio de 2011. A lo largo de
este periodo se visitaron todas las localidades en promedio trece ocasiones. Estas visitas se
llevaron a cabo aproximadamente cada 40 dias. Una ocasién de captura consisitié en un dia de
trabajo de campo en el que un promedio de cuatro personas buscabamos organismos durante
las horas de luz (aproximadamente de 9:00 a 18:00 horas, dependiendo del sitio y la estacién).
Las ocho localidades se visitaron durante la misma semana

Las lagartijas se capturaron con ayuda de un nudo corredizo en la punta de una cafia. En
su primera captura, se les asigné un namero de identificacién individual (marca) por medio de
corte de falanges. El cédigo de marcaje se ejemplifica en la figura 3. En capturas subsiguientes
esta marca sirvi6 como medio de identificacién de cada organismo. De cada individuo, y
en cada ocasién de captura, se tomaron los siguientes datos: longitud hocico-cloaca (LHC),
longitud de la cola (LC), peso y sexo. El sexo se determiné por la presencia de dos escamas
post-anales agrandadas en el caso de los machos (Sites, 1982). Ademas, en las hembras se
determinaba la condicién reproductora a través de palpacién (Hare y Cree, 2010; Wilson y
Cree, 2003) Gnicamente para determinar si estaban gestando o no, no para determinar el
nimero de embriones. Una vez tomados los datos, las lagartijas fueron regresadas al lugar en

donde fueron capturadas.
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Figura 3: Cédigo utilizado para marcar a las lagartijas. Cada dedo tiene asignado un nimero y la
combinacién de diferentes dedos, en diferentes extremidades, resulta en nimeros consecutivos del 1
al 9999.

5.4. Analisis de datos

Los datos de marca y recaptura se resumen en historias de captura, que son bases de
datos binarias, donde 0 significa que el individuo no fue capturado, y 1 que fue capturado.
Estas historias de captura se analizaron con el programa MARK (White y Burnham, 1999)
para estimar la probabilidad de sobrevivir (¢) y la probabilidad de captura (p) por medio de
la maxima verosimilitud, en un esquema general de modelos tipo Cormark-Jolly-Seber (CJS),
para poblaciones abiertas, donde los animales son capturados y liberados vivos (Lebreton et
al., 1992). El supuesto de poblaciones abiertas implica que entre cada ocasién de captura
pueden ocurrir nacimientos y muertes, lo cual es correcto para S. grammicus.

Tanto ¢ como p pueden variar en funcién del sexo (S), la estacién (E) y la localidad (L)

o ser constantes (.). Para representar las distintas combinaciones de ¢ y p, se construyeron
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diferentes modelos lineales. Estos modelos son representaciones matematicas de diferentes
hipétesis biolégicas. La idea basica de estos modelos es expresar una variable de respuesta (en
este caso ¢ o p) como una regresién lineal de al menos un factor explicativo (S, E o L). Al
modelo se le pueden agregar varios factores explicativos, de tal manera que las predicciones
que dirigen esta investigacién pueden representarse como diferentes funciones lineales, de la

siguiente forma:

k
Pardmetro de interés (¢ 6p) = [y + Z Bixi+e
i=1

Donde:

Bo= ordenada al origen

B; = coeficientes de regresion de las variables independientes, i = 1,k

x; = variables independientes, i = 1, k. En este caso, las variables independientes son: sexo
(S), estacién (E) y localidad (L).

Los modelos pueden ser simples (ecuacién 1), aditivos (ecuacién 2) o interactivos (ecuacién

3) dependiendo del comportamiento de las variables explicativas.

¢=Po+ /(L) +e (1)
¢ = Po+ Bi(S) + Ba(E) + e (2)
¢ = Bo+ B1(S) + B2(E) + B3(L) + Ba(S X EX L) +e (3)

En los modelos simples (ecuacién 1) el parametro es constante o tiene una variable expli-
cativa. Por ejemplo, el modelo ¢(.)p(.) indica que la tasa de supervivencia y la probabilidad de
captura son constantes (figura 4), y representa el modelo nulo. Un modelo ¢(E)p(S) sugiere
que la tasa de supervivencia es distinta entre estaciones y la probabilidad de captura es dife-
rente entre sexos, sin importar la localidad (figura 5). Otro modelo podria ser ¢(S)p(L), donde
la tasa de supervivencia es distinta para cada sexo y la probabilidad de captura es diferente en
cada localidad, sin embargo, la estacién no tiene ningin efecto (figura 6).

En los modelos aditivos (ecuacion 2) existe el efecto de mas de un factor (E, S o L) pero

no hay interaccion entre ellos (i.e., el efecto de un factor sobre el parametro no depende
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de los niveles del otro). Por ejemplo, el modelo ¢(E+S)p(S+L) indica que la probabilidad
de supervivencia es diferente entre estaciones y entre sexos, sin importar la localidad y la
probabilidad de recaptura es diferente entre sexos y localidades, sin importar el efecto de la
estacion. En ambos casos, un factor afecta ¢ o p de igual manera para todos los niveles del
otro factor (figura 7).

El dltimo tipo de modelos, los interactivos (ecuacién 3), presentan el efecto de mas de un
factor, donde ademas los factores presentan interaccion (i. e., el efecto de un factor sobre el
parametro depende de los niveles del otro) Por ejemplo, el modelo ¢(SxE) p(ExL) sugiere
que la probabilidad de supervivencia difiere entre estaciones para alguno de los dos sexos o
alternativamente que la tasa de supervivencia difiere entre sexos dependiendo de la estacion,
sin importar la localidad. La probabilidad de captura difiere entre estaciones dependiendo de
la localidad o al menos en una localidad es distinta dependiendo de la estacién, sin importar

el sexo (figura 8).

0.8 0.8

[ ] QC [ ] QC

OQF OQF

0.75 A gcC 0.75 A gcC

AGF AGF
o °7 p 0.7
0.65 0.65
0.6 0.6

1 2 3 1 2 3
Locadlidades Localidades

Figura 4: ¢(.)p(.) La tasa de supervivencia y la probabilidad de recaptura son constantes. QC =
hembras durante la estacion caliente, @C = machos durante la estacion caliente, QF = hembras
durante la estacion fria, IF = machos durante la estacion fria.

En total se ajustaron 144 modelos que representan diferentes hipétesis bioldgicas de cémo
pueden variar ¢ y p, resultantes de todas las combinaciones posibles cuando fueran constantes
(.) o variaran entre sexos (S), localidades (L) y estaciones (E) y de sus posibles efectos aditivos
e interactivos. De acuerdo con las predicciones de este trabajo, se espera que haya diferencias
significativas entre sitios, entre estaciones y entre sexos en las tasas de supervivencia. Por lo

tanto, se espera que los modelos en los que se sugiera un efecto de estos factores (solos, o en
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Figura 5: ¢(E)p(S) La tasa de supervivencia depende de la estacion y la probabilidad de recaptura
depende del sexo. Clave en figura 4.
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Figura 6: ¢(S)p(L) La tasa de supervivencia depende del sexo y la probabilidad de recaptura
depende de la localidad. Clave en figura 4.
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Figura 7: ¢(S+E)p(S+L) La tasa de supervivencia depende del sexo y de la estacion y la proba-
bilidad de recaptura depende del sexo y de la localidad. Clave en figura 4.
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Figura 8: ¢(SxE)p(ExL) La tasa de supervivencia depende del sexo y de la estaciéon, con inter-
accion y la probabilidad de recaptura depende del sexo y de la localidad, con interacciéon. Clave
en figura 4.

conjunto) sean mas verosimiles en comparacién con modelos en los que ¢ sea constante (.).

Para seleccionar el modelo mas verosimil de acuerdo con los datos, en otras palabras para
determinar el escenario biolégico mas plausible, se utilizé el criterio de informacién de Akaike
corregido para muestras pequefias (AlCc, 1973). Este AlCc es una medida de verosimilitud y

simpleza de cada modelo dados los datos de marcaje y recaptura. Esta dado por:

AlICc = —2log (ﬁ <§>) + 2K ($>

Donde:

E(@) = verosimilitud del pardmetro estimado, en este caso ¢ o p.

K = namero de pardmetros.

n = tamafio de muestra.

Segln Burnham y Anderson (2002) el modelo con el valor menor de AlCc es aquel que tiene
la mayor verosimilitud (i.e., el mayor apoyo en los datos) con el menor nimero de parametros
(i.e., el modelo mas simple). Al ajustar y comparar varios modelos, es posible escoger entre
ellos el mejor por medio de sus diferencias en sus valores de AAICc. AAICc < 2 significa que
los modelos no difieren entre ellos en el apoyo que tienen en los datos. AAICc > 2 significa que
hay una diferencia considerable en el apoyo que tienen los dos modelos en los datos. También
se calcul6 una medida del apoyo relativo que tiene cada modelo en los datos. Esta medida se

denota por w; y esta dada por:
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exp ( —A2AIC)

S {ee ()

W;

Donde:

w; = peso del modelo i

Con base en estos w; se calcularon promedios ponderados para ¢ y para p, estos toman en
cuenta la incertidumbre inherente al proceso de elegir entre muchos modelos hipotéticos, por
lo tanto son mas robustos y confiables en comparacién con los estimados derivados de un solo
modelo (Johnson y Omland, 2004). Los promedios ponderados se calcularon de la siguiente

manera:

Donde:

o~

0; = parametro estimado i (i. e. p 0 p), i =1,

=

w; = peso del modelo i, i=1,R

6. Resultados

6.1. Resultados generales del trabajo de campo

En total se capturaron 1373 individuos, de los cuales 584 fueron recapturados al menos
una vez. En el cuadro 2 se desglosan las capturas y recapturas para cada poblacién, cada sexo

y para cada ocasion de captura.

6.2. Seleccién del mejor modelo

Los primeros tres modelos son los que se ajustan mejor a los datos porque tienen una
diferencia de AlCc menor a dos. Segiin éste dato, no se puede distinguir entre ellos cual es el
escenario que mas se acerca a la realidad (cuadro 3).

Estos tres primeros modelos juntos tienen un apoyo relativo en los datos del 60 %. Sin
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Cuadro 2: Individuos capturados en cada ocasién de captura, para cada localidad. Separados
en hembras y machos. O.c. = ocasién de captura. ALF = Alfajayucan, EPA = Epazoyucan,
FJM = Francisco Javier Mina, NOP = Nopala, TEP = Tepeapulco, TLA = Tlaxco, VIZ =
Vizarron, ZUM = Zumpango. Primer nimero son los individuos capturados por primera vez en
dicha ocasiéon. Numero en paréntesis son las recapturas de cada ocasién. El punto “.” significa
que no hubo esfuerzo de captura en dicha ocasion.

O.c. ALF EPA FIM NOP TEP TLA VIZ ZUM

1 21 . 3 . 18 .
2 . 16 . . . 0

3 20(4) 16(4) 12(1) 8 11(2) 10 8(0) 19

4 . . 93) 7(1) 5(1) 5(3) . 11 (2)
5 10(5) 14 (6) . 17 (1) . . 0 (0) .

6 13(4) 3(2) 18(4) 9(@3) 4(1) 9(2 . 12 (2)
7 B54(3) 13(6) 14(1) 32(3) 19(2) 12(3) 8(0) 20(2)
8 41(16) 13(9) 14(5) 18(5) 14(3) 6(4) 8(0) 17(4)
0 23(14) 6(2) 1(1) 7() 8(2) 3(2 7(3) 9(6)

10 38(26) 6(4) 8(2) 15(7) 6(4) 0(0) 6(4) 19(9)
11 42(32) 21(6) 16(7) 25(14) 17(8) 0(0) 6(2) 30 (17)
12 17(9) 6(4) 5(3) 12(7) 16(9) 0(0) 4(2) 21(14)
13 27(10) 12(2) 13(4) 16(3) 19(6) 0(0) 5(1) 10(5)

O.c. ALF EPA FJM NOP TEP TLA VIZ ZUM

1 28 . 6 11 .
2 15 . . . 3
3 26() 6(3) 7(0) 18 19(0) 12 12(0) 23
IR 6 () 10 82 3(2 3(2)
5 73 7(2 L 12(3) . 2 (1) .
6 8(3) 4(4) 70 6(1) 52 3(0 L 10(2)
7 3(3) 25(3) 9(1) 24(3) 37(4) 13(2) 13(1) 10(1)
8 13(2) O(8) 10(4) 26(6) 23(8) 7(4) 17(7) 25(2)
o 6(1) 2(1) 2(0) 6(1) 6() 2(0) 3(1) 8()
10 4(2) 3(2) 4() 1() 9(6) 0() 1(1) 8(
11 10(2) 13(2) 12(2) 27(5) 18(10) 0(0) 5(4) 19 (6)
12 12(1) 3(0) 3(3) 3(3) 8(7) 0(0) 1(0) 5(2)
13 27(9) 8(6) 7(3) 12(3) 24(11) 0(0) 3(2) 8(4)
(b) machos
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embargo existe un 40 % de informacién que no es explicada por estos modelos, por lo que se
calcularon promedios ponderados para la tasa de supervivencia y la tasa de recaptura (por sexo,
localidad, estacién y ocasion de captura), que toman en cuenta el apoyo relativo de todos los
modelos ajustados (figuras 9y 10). Los promedios ponderados resultan atiles e informativos, ya
que incorporan la incertidumbre inherente al proceso de seleccion de los modelos y recuperan

la informacion que es explicada por modelos con menor verosimilitud y con menor peso.

Cuadro 3: Resultados del proceso de ajuste y seleccién de modelos. Se muestran solamente
los modelos con mejor ajuste a los datos. AIC = Criterio de Informacion de Akaike, AAIC =
diferencia entre el valor de AIC del modelo correspondiente y en relaciéon con el mejor modelo,
Peso = medida del apoyo relativo que tiene cada modelo en los datos, ¢= supervivencia, p =

probabilidad de captura, “.” = constante, S = sexo, E = estacién, L = localidad, T = ocasién de
captura. S6lo se muestran los modelos con peso mayor que 0.01.
Modelo AIC AAIC Peso

¢E><L PS+L+T 8249.53 0 0.2403
Op+L Ps+r+r  8249.77 0.2388 0.2132
Gsipir Psirsr 825044 0.9085  0.1525
Gper pror  8251.90 23714 0.0734
Op psirsT 825224 27058  0.0621
OB PLAT 8253.41 3.8729 0.0346
Gsir PsererT  8253.49  3.9551  0.0332
¢S+E+L PrL+T 8253.65 41175 0.0306
OsxexL Ps+i+r ©8253.68 4.1501  0.0301
¢S><E><L PrL+T 8254.04 45109 0.0251
bsxp Pssrsr  8255.18  5.6434  0.0143
Gsipprar  8255.29 5.7603 0.0134

6.3. Tasas de supervivencia

El mejor modelo sefiala que la supervivencia estd determinada por una interaccién entre
la estacién y la localidad (i. e., la magnitud de la diferencia en la tasa de supervivencia entre
estaciones depende de la localidad). Este modelo tiene un apoyo relativo del 24 %. El segundo
modelo sefiala cambios en la supervivencia dependientes de la estacién y la localidad, pero
sin interaccién (i. e., la magnitud de la diferencia entre estaciones es la misma para todas
las localidades, pero la supervivencia promedio difiere entre localidades). Este modelo tiene

un apoyo relativo del 21 %. El tercer modelo sefiala que la supervivencia es diferente entre
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sexos, entre estaciones y entre localidades, pero sin interaccion (i. e., en todas las localidades se
presenta la misma diferencia en la supervivencia entre machos y hembras y entre las estaciones
calida y fria, pero la supervivencia promedio es diferente entre localidades). Este modelo tiene
un apoyo relativo del 15 % (cuadro 3).

Los promedios ponderados calculados para la supervivencia demuestran diferencias entre la
estacion calida y fria (figura 9). En todas las localidades las lagartijas sobreviven mas durante
la estacion calida que durante la fria. En la estacién calida la supervivencia fue asombrosa-
mente alta (del 99 %) para todas las localidades excepto para las hembras en Vizarrén, cuya
superviviencia es del 93% (figura 9), aunque el intervalo de confianza para este dltimo pa-
rametro (notoriamente amplio) indica que el parametro no fue correctamente estimado. La
supervivencia varié entre las localidades durante la estacion fria entre el 67 y el 84 %, excepto
para Tlaxco que fue menor. En esta localidad la tasa de supervivencia estimada durante la
estacion fria es del 54 % para los machos y 56 % para las hembras (cuadro 4). Es importante
mencionar que en esta localidad, a partir de la décima ocasién de captura fue imposible recap-
turar individuos y sélo se logré capturar individuos nuevos (que era la primera vez que eran
capturados). Debido a que el método depende de las recapturas para poder estimar los para-
metros de interés, es posible que los valores estimados para esta poblacion estén subestimados

por el problema antes mencionado sobre la imposibilidad de recapturar individuos.

Cuadro 4: Promedios ponderados de la tasa de supervivencia. El nimero fuera de paréntesis es
el estimado, el niimero dentro del paréntesis es el error estdndar.
Estacién calida Estacién fria

0 J 0 J
ALF ~0.991 (0.003) 0.989 (0.004) 0.762 (0.042) 0.753 (0.049)
EPA  0.994 (0.003) 0.994 (0.003) 0.843 (0.045) 0.843 (0.043)
FJM  0.99 (0.004) 0.989 (0.004) 0.812 (0.053) 0.811 (0.059)
NOP 0.992 (0.003) 0.992 (0.003) 0.748 (0.076) 0.755 (0.061)
TEP  0.99 (0.003) 0.989 (0.003)  0.68 (0.057)  0.675 (0.05)
TLA 0.987 (0.005) 0.986 (0.005)  0.56 (0.109)  0.538 (0.116)
VIZ  0.902 (0.229) 0.984 (0.008)  0.82 (0.101)  0.806 (0.101)
ZUM  0.99 (0.003)  0.99 (0.003)  0.811 (0.062) 0.801 (0.064)
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Figura 9: Tasas de supervivencia. QC = hembras durante la estacién caliente, &*C = machos
durante la estacion caliente, QF = hembras durante la estacion fria, F = machos durante la
estacion fria. Las barrras de error son intervalos de confianza al 95 %.
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6.4. Tasas de recaptura

Los primeros tres modelos sefialan que la probabilidad de recaptura es diferente para cada
sexo y cambia en cada localidad y entre ocasiones de captura (sin interaccién entre estos
factores). El apoyo relativo de estos tres modelos es del 60 % (cuadro 3).

Al calcular promedios ponderados para las probabilidades de recaptura, se observa que
en general las diferencias mas importantes son entre ocasiones de captura, sin que estén
relacionadas con la estacién. También hay diferencias entre los sitios, aunque estas diferencias
aparentes en realidad no alcanzan a ser estadisticamente significativas. A pesar de que los
primeros tres modelos apuntan a que hay diferencias entre sexos, al observar los promedios
ponderados vemos que éstas no son significativas (cuadros 5y 6). En general, la probabilidad
de captura fue baja en todos los sitios y oscilé entre 0.1 y 0.4 (figura 10).

En las primeras dos ocasiones de captura hubo algunas localidades en las que no se realiz6
esfuerzo de captura (no se realizé el muestreo). Esto implica que no se pudo estimar la tasa
de recaptura, o ésta se estimé incorrectamente, para estas dos ocasiones y para todas las
localidades, por esta razén se reportan las tasas de recaptura a partir de la tercera ocasién de

captura.
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Cuadro 5: Promedios ponderados para la probabilidad de recaptura de hembras. El niimero fuera
de paréntesis es el valor estimado, el nimero dentro del paréntesis es el error estandar. O.c. =
ocasion de captura. Est = estacion, 0 = fria, 1 = célida. Se reporta a partir de la tercera ocasion
de captura debido a que no se pudo calcular adecuadamente el estimado para la segunda para
ninguna de las localidades.

O.c. Est ALF EPA FJM NOP
3 0 0112 (0.079) 0.115(0.079) 0.148 (0.09) 0.043 (0.136)
4 0 0067 (0.234) 0.069 (0.22)  0.091 (0.061)  0.024 (0.034)
5 1 0.111(0.067) 0.114 (0.072) 0.146 (0.268)  0.042 (0.047)
6 1 0.055(0.038) 0.057 (0.046) 0.075 (0.05)  0.019 (0.025)
7 1 0087 (0.052) 0.091 (0.064) 0.117 (0.068) 0.032 (0.036)
8 0 0.135(0.051) 0.139 (0.065) 0.176 (0.067) 0.053 (0.043)
9 0 0.036(0.027) 0.037 (0.035) 0.05(0.037) 0.012 (0.019)
10 0 0.021(0.024) 0.022 (0.029) 0.029 (0.032) 0.007 (0.015)
11 1 0.065(0.042) 0.068 (0.052) 0.089 (0.053)  0.023 (0.03)
12 1 0.026(0.025) 0.027 (0.031) 0.037 (0.033) 0.009 (0.016)
13 1 0.053(0.034) 0.055 (0.044) 0.073 (0.045) 0.019 (0.024)
O.c. Est TEP TLA VIZ ZUM
3 0 00202 (0.109) 0.305(0.19)  0.09 (0.092) 0.077 (0.077)
4 0 0.128(0.072) 0.207 (0.148) 0.053 (0.149) 0.045 (0.042)
5 1 02(0314) 0301 (0.178) 0.089 (0.082) 0.076 (0.064)
6 1 0107 (0.059) 0.178 (0.138) 0.043 (0.142) 0.036 (0.033)
7 1 0.163(0.075) 0.253 (0.154) 0.069 (0.068) 0.059 (0.046)
8 0 0.236(0.071) 0.343(0.162) 0.109 (0.076) 0.094 (0.049)
9 0 0.073(0.044) 0.128 (0.124) 0.028 (0.037) 0.023 (0.023)
10 0 0.044 (0.04) 0.081 (0.106) 0.016 (0.03)  0.013 (0.02)
11 1 0.126 (0.063) 0.205 (0.155) 0.052 (0.057) 0.044 (0.036)
12 1 0.055(0.04) 0.099 (0.113)  0.02 (0.033)  0.017 (0.021)
13 1 0.105(0.052) 0.175 (0.143) 0.042 (0.048) 0.035 (0.029)
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Cuadro 6: Promedios ponderados para la probabilidad de recaptura de machos. El ntmero fuera
de paréntesis es el valor estimado, el nimero dentro del paréntesis es el error estandar. O.c. =
ocasion de captura. Est = estacion, 0 = fria, 1 = célida. Se reporta a partir de la tercera ocasion
de captura debido a que no se pudo calcular adecuadamente el estimado para la segunda para
ninguna de las localidades.

O.c. Est ALF EPA FJM NOP
3 0 0.15(0.093) 0.153(0.083) 0.194 (0.098) 0.059 (0.139)
4 0 0.092(0.237) 0.094 (0.222) 0.122 (0.069)  0.033 (0.037)
5 1 0.149 (0.082) 0.152 (0.078) 0.192 (0.271)  0.058 (0.053)
6 1 0076 (0.051) 0.078 (0.052) 0.102 (0.06)  0.027 (0.028)
7 1 0119(0.067) 0.122 (0.07) 0.156 (0.078) 0.045 (0.041)
8 0 0179 (0.067) 0.182 (0.068) 0.228 (0.073) 0.073 (0.046)
9 0 0.051(0.038) 0.052(0.039) 0.069 (0.044) 0.017 (0.021)
10 0 0.03(0.033) 0.031(0.033) 0.041 (0.039) 0.01 (0.017)
11 1 0.091 (0.054) 0.093 (0.055) 0.121 (0.06)  0.033 (0.033)
12 1 0.038(0.034) 0.039 (0.035) 0.052 (0.04) 0.013 (0.018)
13 1 0.075(0.046) 0.076 (0.048) 0.1 (0.053)  0.026 (0.027)
O.c. Est TEP TLA VIZ ZUM
3 0 00257 (0.111) 0.360 (0.198) 0.121 (0.101) 0.105 (0.087)
4 0 0169 (0.075) 0.263 (0.165) 0.072 (0.152)  0.062 (0.049)
5 1 0.255(0.314) 0.366(0.188)  0.12 (0.09)  0.104 (0.074)
6 1 0.143(0.063) 0.23(0.158) 0.059 (0.144)  0.051 (0.04)
7 1 0211(0.078) 0.315(0.169) 0.094 (0.076) 0.082 (0.055)
8 0 0.296(0.068) 0.411 (0.17)  0.145 (0.081) 0.127 (0.057)
9 0 0.099(0.048) 0.169 (0.146) 0.039 (0.042) 0.033 (0.028)
10 0 0.061(0.045) 0.11 (0.129) 0.023 (0.035) 0.019 (0.025)
11 1 0.167(0.063) 0.261 (0.172) 0.071 (0.062) 0.061 (0.042)
12 1 0.076 (0.043) 0.134 (0.136) 0.029 (0.037) 0.024 (0.025)
13 1 0.141 (0.054) 0.227 (0.163) 0.058 (0.053)  0.05 (0.036)
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Figura 10: Tasas de recaptura. QC = hembras durante la estaciéon caliente, @ C = machos durante
la estacién caliente, QF = hembras durante la estacién fria, F = machos durante la estaciéon
fria. Las barrras de error son intervalos de confianza al 95 %.
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7. Discusion

Este trabajo estid basado en dos hipétesis, una sobre el periodo de actividad y otra sobre
los costos de la reproduccién. Los resultados no apoyan las hipétesis, sin embargo demuestran

un interesante patrén de variacién en la supervivencia de Sceloporus grammicus.

7.1. Periodos de actividad

La hipétesis es que cuando se favorecen periodos de actividad largos se generan menores
tasas de supervivencia en comparaciéon con periodos de actividad mas restringidos. Si los
animales estan mas tiempo activos, también tienen una mayor probabilidad de ser depredados,
mientras que la probabilidad de morir es menor cuando no estan activos. Esta hipétesis arroja

dos predicciones.

7.1.1. Diferencias entre sitios

En sitios donde se favorecen periodos de actividad cortos (localidades relativamente mas
frias), la tasa de supervivencia serd mayor en comparacién con sitios donde se favorecen
periodos de actividad largos (localidades relativamente mas calidas). Nopala y Vizarrén son
los sitios mas calidos, lo que promueve mas tiempo de actividad, por lo que se esperaba observar
menor superviviencia en comparacién con el resto de los sitios. En contraste, Francisco Javier
Mina y Tlaxco son los més frios, lo que promueve menos tiempo de actividad, por lo tanto,
se esperaba que las lagartijas sobrevivieran mas en estos altimos (figura 2).

Esta prediccion no se cumple en este estudio. Recordemos que durante la estacién calida,
la supervivencia fue practicamente igual para todas las localidades y ademas fue muy alta
(¢ >0.90) en todos los sitios (figura 9, cuadro 4). Durante la estacién fria si hubo ligeras
diferencias entre los sitios (entre 66 y 89 %; excepto Tlaxco), aunque en general en todos
los sitios las lagartijas sobrevivieron menos que durante la estacion caliente. Esta diferencia
entre estaciones fue estadisticamente significativa para todos los sitios excepto para Vizarrén.
Contrario a lo predicho, Tlaxco fue el sitio con menor supervivencia durante la estacion fria,
aunque como se mencioné antes, es posible que estos valores estén subestimados por la falta
de recapturas en las dltimas ocasiones de captura.

La probabilidad de recaptura fue diferente entre ocasiones de captura y entre localidades.
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Las diferencias entre ocasiones fueron similares en todas las localidades (i. e., hubo recapturas
relativamente bajas o altas en todas las localidades durante la misma ocasion de captura;
figura 10, cuadros 5 y 6). Estas diferencias y su consistencia entre las localidades sugieren que
se deben principalmente al esfuerzo de captura ya que durante una misma ocasién se mantenia
el mismo grupo de trabajo, pero éste no fue el mismo para todas las ocasiones.

En contraste con los resultados de esta investigacion, otros estudios con lagartijas si han
podido demostrar que la mortalidad aumenta conforme aumenta el tiempo de actividad, tal
como lo sugieren Adolph y Porter (1993). Por ejemplo, Wilson y Cooke (2004) buscaron probar
que en un gradiente latitudinal de poblaciones de la lagartija Uta stansburiana, las poblaciones
que habiten latitudes mayores tendran mayores tasas de mortalidad. Esta prediccion representa
precisamente lo opuesto a lo que se espera bajo la hipétesis de que una temperatura mayor
equivale a mas mortalidad, dado el mayor tiempo de actividad (Adolph y Porter, 1993). El
razonamiento de Wilson y Cooke (2004) se bas6 en otra hipétesis, que sugiere que entre
mayor sea la latitud las poblaciones estaran mas limitadas y tendran mayor mortalidad, porque
la estacién de crecimiento es mucho mas corta y con menores temperaturas y los inviernos
son mas severos. Ellos encontraron que la mortalidad es menor entre mayor sea la latitud,
es decir, en las poblaciones mas al norte que son mas frias, las lagartijas presentaron menor
mortalidad que en las poblaciones menos frias (mas al sur). Este resultado apoya la hipétesis
de la mortalidad debida a la proporcién de tiempo que los individuos estan activos y que es
presumiblemente mediada por depredadores.

Otro ejemplo en el que hay evidencia de que los ambientes méas frios favorecen una mayor
supervivencia porque los individuos estan menos tiempo expuestos lo representa el estudio de
Rojas-Gonzalez et al. (2008) con la lagartija Xenosaurus platyceps. En una poblacién localizada
en un ambiente templado, en el que las temperaturas son relativamente mas bajas, las tasas
de supervivencia fueron notablemente menores en comparacién con las de otra poblacién
localizada en un ambiente tropical. En este altimo sitio, las temperaturas todo el afio son
relativamente mas altas. Este resultado una vez mas apoya la hipétesis de Adolph y Porter
(1993).

La falta de diferencias marcadas entre localidades en la tasa de supervivencia de S. gram-

micus sugiere algunas causas alternativas de esta falta de variacién espacial que necesitan
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investigarse en trabajos futuros. Primero, posiblemente la diferencia en la temperatura entre
sitios no es lo suficiente como para generar diferencias en la supervivencia de estas lagartijas.
En este sentido es necesario conocer los limites térmicos (maximo y minimo) entre los cuales
un individuo puede permanecer activo y si estos limites difieren entre poblaciones. Segundo,
puede ser que en todos los sitios haya refugios de buena calidad. Ademas, las lagartijas nunca
se alejan demasiado de sus refugios, lo que seguramente disminuye su probabilidad de ser
depredadas. Tercero, la actividad diaria puede no implicar riesgos para las lagartijas, ya sea
por que hay pocos depredadores, o porque pueden escapar facilmente para ponerse a salvo en
todos los sitios.

En otras especies de vertebrados ectotermos se han encontrado también refugios de buena
calidad que permiten altas tasas de supervivencia. Por ejemplo, Rose et al. (2011) estudié
dos poblaciones cercanas de la tortuga Gopherus berlandieri y encontr6 que habia diferencias
en la supervivencia entre las localidades, pero no se podian deber a diferencias climaticas ya
que ambos sitios estdn muy cercanos entre ellos y no son diferentes en cuanto al clima. Las
diferencias entre ellos se debian principalmente al uso de suelo. Encontré que la principal dife-
rencia es la presencia de la planta Opuntia engelmannii la cual provee de mayor disponibilidad
de humedad disponible y mas refugios de mejor calidad a las tortugas del sitio con mayor
supervivencia, lo que reduce considerablemente la probabilidad de ser depredadas.

La falta de consistencia entre los resultados de distintas especies de ectotermos con respecto
a las diferencias esperadas entre localidades en la tasa de supervivencia (e.g., en U. stansburiana
si parece haber mas supervivencia en sitios mas frios, mientras que en S. grammicus no hay
variacién entre sitios independientemente de la temperatura), tiene una implicacién relevante.
El modelo de Adolph y Porter (1993) puede no ser lo suficientemente robusto como para ser
considerado una generalidad para lagartijas. Evidentemente, muchos otros factores, ademas
de la temperatura, pueden interactuar y determinar la probabilidad de supervivencia de forma

diferente en cada especie.

7.1.2. Diferencias entre estaciones

Durante la estacion que favorece un periodo de actividad corto (estacién fria, que corres-

ponde a la estacion seca), se esperaba que la tasa de supervivencia fuera mayor en comparacion
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con la estacion en la que se favorece un periodo de actividad mas largo (estacion calida, que
corresponde a la estacion lluviosa). Esta prediccion tampoco esta apoyada en este estudio.
Durante la estacién calida las lagartijas presentaron una tasa de supervivencia notablemente
alta y mayor que la que presentaron durante la fria (figura 9). Este resultado es lo contrario
a lo predicho por la hipétesis. La probabilidad de recaptura fue diferente entre ocasiones de
captura. Sin embargo, estos cambios no son estacionales. Como se dijo antes, esto puede
deberse principalmente al equipo de trabajo, que no era el mismo en cada ocasion de captura
(figura 10).

Hay algunos trabajos que proveen de evidencia a favor de la hipotesis de que en la estacién
favorable (calida) los individuos tienen mayor riesgo de morir porque estan mas tiempo activos
(Adolph y Porter, 1993). Justamente el trabajo de Adolph y Porter (1993) puso a prueba el
modelo con la lagartija Sceloporus undulatus, y observaron precisamente que en la estacién
de actividad las lagartijas morian mas que en la estacién sin actividad. Otro trabajo con
los mismo resultados es el de Riedle et al. (2010), que estimaron la variacién estacional en
la supervivencia de la tortuga Gopherus agassizii en dos sitios distintos. Ellos encontraron
diferencias estacionales comparando las curvas de supervivencia entre los sitios y entre los
sexos. En uno de los sitios las tortugas morian principalmente durante la temporada de actividad
(primavera y verano), debido principalmente a que se exponen a mayor depredacién (por
pumas). En el otro sitio las hembras murieron mas temprano en el afio que los machos, lo que
puede deberse a patrones distintos de actividad entre sexos.

Por el contrario, en S. grammicus se encontré el patrén opuesto: mas mortalidad en la
época fria. Otras especies de anfibios y reptiles también sufren de mayor mortalidad en los
meses frios. Anholt et al. (2003) estudiaron la supervivencia de dos especies simpatricas de
rana (Rana lessonae y Rana esculenta) que habitan Europa Central en dos sitios distintos
durante cinco afios. La supervivencia promedio anual para R. esculenta fue de 0.621, mientras
que para R. lessonae fue de 0.379. Por medio de un anilisis de componentes principales
encontraron que la temperatura minima, y temperaturas muy variables durante los cinco meses
del invierno explicaban la mayor parte de la variacién (59.2 %) para ambas especies. Es decir,
la supervivencia de estas especies es menor durante el invierno que en otra época del afio, y

si el invierno es severo, la supervivencia es alin menor. Bajo una situacién similar se encuentra
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Rana luteiventris que habitan zonas de considerable altitud en las montafias Bitterrooot de
Montana (McCaffery y Maxell, 2010). Estas ranas tienen mayor probabilidad de sobrevivir
cuando la severidad del invierno decrece. Sin embargo, es posible que para los ectotermos de
zonas alpinas o boreales, el costo de estar activos sea minimo comparado con los beneficios que
conllevan temperaturas menos severas durante el invierno. Esto se ha encontrado también en
reptiles, por ejemplo Sperry et al. (2010) estudiaron tres poblaciones (en E.E.U.U. y Canada)
de la serpiente Elaphe obsoleta distanciadas por mas de 1500 km, para poner a prueba las
mismas predicciones respecto al tiempo de actividad que se pusieron a prueba en este trabajo.
La supervivencia de E. obsoleta durante la temporada de mayor actividad fue parecida en
todos los sitios, mientras que la supervivencia durante la temporada de baja (o nula) actividad
disminuy6 con la latitud, es decir, el sitio mas al norte (relativamente mas frio) presenté menor
supervivencia que el sitio mas al sur (relativamente menos frio). Todos estos resultados son
parecidos a los que se observaron en este trabajo con la lagartija S. grammicus, donde no se
encontré que en la estacion fria sobrevivieran mas.

Tal como se ha venido enfatizando, el modelo del que se derivé la hipétesis que se puso a
prueba fue propuesto por Adolph y Porter (1993). Aunque el modelo sélo habla del tiempo de
actividad, sin establecer un tipo de ambiente térmico, la gran mayoria de los trabajos lo han
puesto a prueba en ambientes templados, donde las diferencias estacionales son muy notorias.
S. grammicus habita principalmente regiones subtropicales y tropicales (Sites et al.,1992;
Cuéllar et al., 1996; Ortega-Rubio et al., 1999). En este tipo de ambientes las variaciones
estacionales en la temperatura no son tan marcadas como en sitios templados, por lo tanto,
las diferencias térmicas que experimentan no son tan drasticas como las que experimentan las
lagartijas que habitan mas al norte, tales como Uta stansburiana (Wilson y Cooke, 2004) o
Sceloporus undulatus (Anguilletta et al., 2001; 2006; Adolph y Porter, 1993). Por lo tanto
es probable que este modelo no sea adecuado para describir la supervivencia de especies que
habitan los trépicos o las zonas de transicién entre regiones tropicales y templadas.

Debido a la latitud en la que puede encontrarse a S. grammicus, en la que las diferencias
estacionales en la temperatura no son drasticamente marcadas, el tiempo de actividad de
estas lagartijas puede no variar notablemente entre estaciones. Sin embargo, si se comparara

solamente el mes mas calido contra el mes mas frio del afio, podrian detectarse diferencias
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tanto en el tiempo de actividad como en la supervivencia, en la direccién esperada (mas
mortalidad en el mes mas caliente).

Si no es el tiempo de actividad lo que genera la mortalidad en esta especie, ahora la
pregunta es cuales son los factores que generan mayor mortalidad en la estacidn fria. Entre las
posibles explicaciones, podemos mencionar las siguientes. Una posibilidad es que durante esta
estacion, las temperaturas extremadamente frias causen una tasa de mortalidad alta (Wilson
y Cooke, 2004; Storey, 2006; McCaffery y Maxell, 2010). De hecho durante enero se llegan
a registrar temperaturas promedio diarias de -0.2°C en Tepeapulco y Zumpango (figura 2) y
extremas -2°C. Ademas esta época es seca y la falta de humedad causa menor disponibilidad
de alimento (menos presas potenciales). La limitacion en la cantidad de comida disponible
también puede promover mayor mortalidad. En contraste, durante la época calida se registran
abundantes lluvias en todas las localidades de estudio. Una mayor precipitacion esta asociada a
una mayor abundancia de invertebrados (Smith y Ballinger, 1994; Branson, 2008; Poniatowski
y Fartmann, 2010). Estas condiciones en los meses calientes podrian ser los responsables de
que la probabilidad de supervivencia observada haya sido mayor.

Adicionalmente, la reproduccién de esta especie es durante la época fria. Tanto machos
como hembras llevan a cabo actividades y procesos asociados a la reproduccién en esta época.
Algln tipo de costo de la reproduccién podria explicar la menor supervivencia durante estos
meses. En la siguiente seccion desarrollo con mayor profundidad los posibles costos asociados
con actividades reproductoras que experimentan estas lagartijas durante el periodo compren-

dido entre octubre y mayo, que son los meses durante los cuales las hembras estan gestando.

7.1.3. jLas lagartijas podrian estar mas tiempo activas durante el invierno?

Las localidades que fueron seleccionadas para realizar este trabajo tienen temperaturas
muy calientes durante la primera parte de la época calida (de marzo a junio; figura 2). Estas
temperaturas ambientales pueden superar la temperatura de actividad preferida por las lagar-
tijas (Lemos-Espinal y Ballinger, 1995; Sinervo et al., 2010); entonces éstas no estan activas
durante las horas del dia en que esta condiciéon extrema prevalezca. En la segunta parte de
esta época (julio a septiembre; figura 2), la lluvia es predominante y la nubosidad puede ser

muy densa e incluso durar varios dias (datos del SMN), por lo que la temperatura se abate
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rapidamente y las lagartijas tienen s6lo unos pocos momentos en los que pueden estar activas.
Dadas estas condiciones durante la época calida, es posible que las lagartijas tengan un tiem-
po de actividad neto mayor durante la época fria que durante la calida, pues las condiciones
térmicas de la época fria podrian ser de mejor calidad que las de la época calida. De ser cierto
esto, implicaria que efectivamente el tiempo de actividad moldea la supervivencia de estas
lagartijas. En este escenario, las condiciones ambientales de la estacién fria permitirian mayor
actividad en estos sitios.

Con los datos obtenidos del SMN no es posible distinguirlo debido a que los datos de
temperatura estan incompletos o son inconstantes. Solamente existe informacién de las tem-
peraturas maxima, minima y a las 8:00 hrs, por dia. Para poder evaluar adecuadamente esta
posibilidad seria necesario tomar la temperatura del aire, la temperatura de los microhabitat y
la temperatura corporal de los organismos varias veces al dia durante todo el afio y compararlas
para poder determinar efectivamente en qué epoca del afio el ambiente térmico presenta mas
restricciones para estos organismos. Ademas seria necesario hacer un seguimiento detallado
del patrén de actividad de las lagartijas a lo largo del dia durante las dos estaciones.

La posibilidad de que la actividad sea mayor durante la época fria es otra causa potencial de
que el modelo de Adolph y Porter (1993) no se cumpla en S. grammicus. Debo enfatizar, una
vez mas, que esta hipétesis ha sido validada con especies de lagartijas que habitan latitudes
mayores con climas templados en los que durante la época calida se presenta muy poca
precipitacién. Por lo tanto, en estos ambientes los individuos pueden permanecer activos de
manera constante. Ademas, durante la época fria las temperaturas son tan bajas que los
organismos practicamente no estan activos (Adolph y Porter, 1993; Anguilletta et al., 2001,
2006; Wilson y Cooke, 2004). En contraste, en gran parte de México, incluido el Altiplano
Central, la época célida estd acompafiada de precipitacién abundante, y la época fria no
es tan dréastica como para restringir totalmente la actividad de los organismos. Los estudios
enfocados en la conducta termorreguladora de las lagartijas mexicanas sugieren que pueden
permanecer activas durante practicamente todo el afio, y que la calidad térmica de la estacién
fria puede ser mayor (Lemos-Espinal y Ballinger, 1995; Jiménez-Arcos, 2008; Valencia-Limén,

2008; Arias-Balderas, 2011).
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7.2. Costos de la reproduccion sobre la supervivencia

Otra de las hipétesis que le dieron direccién a esta investigacion sugiere que las hembras
experimentan costos de la reproduccién sobre la supervivencia (Stearns, 1992; Roff, 2002).
Las hembras que estan gestando, sobre todo al final del periodo, cuando los embriones son
mas grandes, pierden motricidad debido al volumen extra que deben manejar, por lo tanto son
presas faciles (Webb, 2004). Adicionalmente, el gasto de energia que acarrea la viviparidad
también puede provocar mas mortalidad por si mismo (Shine, 2006; Schultz et al., 2008). Por
lo tanto, se esperaba que durante la temporada de reproduccion las hembras tuvieran tasas de
supervivencia menores que las de los machos.

Esta predicciéon no se cumple en este trabajo. Recordemos que en todos los sitios la su-
pervivencia es la misma para machos y hembras, sin importar la estacién (en la fria ambos
sexos tuvieron menor supervivencia; figura 9), lo que puede sugerir que no exista un costo
de la reproduccion sobre la supervivencia exclusivo para las hembras. Este resultado también
fue observado para esta misma especie por Cuellar et al. (1996), autores que incluso sugieren
que las lagartijas prefiadas podrian sobrevivir mas que las no prefiadas, ya que las hembras
que estan gestando modifican su conducta, son mas cautelosas al alimentarse, y cambian sus
tacticas de escape de los depredadores, o incluso estan activas por menor tiempo, lo que podria
disminuir muchisimo su probabilidad de morir. Adicionalmente la probabilidad de captura para
los machos y para las hembras es la misma (figura 10), lo que indica que la gestacién no afecta
la tasa de actividad de las hembras.

La falta de evidencia de un costo de la reproduccién sobre la supervivencia de las hembras
es interesante dado que durante la gestacién las hembras de experimentan muchos cambios
fisiol6gicos. Andrews et al. (1997) encontraron que las hembras prefiadas de S. grammicus
tienen consistentemente menor temperatura corporal que los machos y que las hembras que
no estan gestando, lo que sugiere que las hembras gestando pueden pasar mas dificultades
que los otros dos grupos, sobre todo cuando las oportunidades térmicas son limitadas. Esto se
ha observado en muchas otras lagartijas, por ejemplo en Mabuya multifasciata (Chi-Xian et
al., 2008), Eremias multiocellata (Xue-Feng et al., 2011) e incluso en lagartijas oviparas que
presentan retencién del huevo como Zootoca vivipara (Rodriguez-Diaz y Brafia, 2011).

Es evidente que la reproduccion puede conllevar fuertes repercusiones, de diversos tipos,
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en los progenitores (ya sea en la madre, el padre o ambos). Por ejemplo las hembras de
Thamnophis elegans, comen poco o nada cuando estan prefiadas, sobre todo en las etapas
mas avanzadas, y pasan mas tiempo calentandose. Este comportamiento puede deberse a
que las hembras pierden habilidad para atrapar presas, o a que el desarrollo embrionario lo
requiere. De cualquier forma, las hembras intercambian el tiempo que usarian para cazar en
actividades de termorregulacion (Gregory et al.,1999). Kitaysky et al. (1999) observaron que
en dos poblaciones de la gaviota Rissa tridactyla, la condicién corporal de los progenitores
disminuy6 constantemente entre la puesta de los huevos y las altimas etapas de crianza de los
pollos, lo que podria afectar su superviviencia.

A pesar de que la teoria de historias de vida indica la existencia de los costos, lo que
implica correlaciones negativas entre caracteristicas de historia de vida (Stearns, 1992; Roff,
2002), estos no necesariamente se presentan, o no son linealmente simples. Inclusive, algunas
de estas caracteristicas podrian estar relacionadas positivamente, como encontr6 Abell (2000),
en machos de la lagartija Sceloporus virgatus. Los machos que presentaron menor éxito en
el apareamiento también presentaron menor probabilidad de sobrevivir hasta la siguiente tem-
porada de reproduccién. Los niveles de parasitismo al final de la temporada de reproduccion
no estaban asociados con ninguna medida de condicién corporal (i. e., los individuos con mas
éxito de apareamiento no presentaron mayores niveles de mortalidad o pérdida de peso).

Notablemente, y en contraste con los resultados para S. grammicus, hay una gran canti-
dad de evidencia empirica que sefiala que las hembras gestantes sufren de baja mortalidad.
Schultz et al. (2008) estudiaron los costos fisiolégicos del embarazo en una serpiente vivipara
(Acanthophis praelongus). Ellos encontraron que la tasa metabdlica de las serpientes prefiadas
fue significativamente mayor durante las tres Gltimas semanas de gestacién. Concluyeron que
el costo del embarazo fue del 26.4 % tomando en cuenta como base la tasa metabdlica al final
del embarazo. Desde luego, este costo podria acarrear menor probabilidad de sobrevivir. Loehr
(2010) estudié la estructura y la dindmica de una poblacién de la tortuga Homopus signatus
signatus. El autor encontré que las tortugas con caparazones mas grandes presentaron mayor
supervivencia. Sin embargo, la de las hembras fue ligeramente mas baja que la de los machos,
posiblemente por la alta actividad para almacenar nutrientes y producir muchos huevos.

En otras lagartijas se han demostrado marcados costos de las actividades asociadas con la

o1



reproduccién sobre la probabilidad de sobrevivir. Cox et al. (2010) evaluaron experimentalmen-
te los costos de la reproduccién en la lagartija Anolis sagrei. Estos autores compararon algunos
parametros fisiolégicos de hembras control (reproductoras), contra hembras a las que les elimi-
naron quirargicamente los ovarios. Las hembras no reproductoras aumentaron su supervivencia
y crecimiento, ademas, en general presentaban mejor condicién fisica (aunque mayor parasi-
temia). Estos resultados probaron experimentalmente que la reproduccién afecta severamente
tanto rasgos fisiol6gicos como rasgos poblacionales (e.g., supervivencia). En Xenosaurus gran-
dis el costo de la reproduccién es mucho mas evidente en las hembras. Estas dltimas sufren
de una mayor mortalidad en los meses previos a los partos e inmediatamente después de éstos
(Zuniga-Vega, 2011).

No obstante, recordemos que la temporada de reproduccion de S. grammicus coincide con
la estacion fria, en la cual se registré una menor supervivencia para ambos sexos (figura 9,
cuadro 4). Durante octubre y noviembre, los machos se encuentran involucrados en activida-
des de cortejo y de defensa de territorios. De hecho, la actividad testicular maxima para S.
grammicus ocurre en estos meses (Jiménez-Cruz et al., 2005; Ramirez-Bautista et al., 2005).
Por estas razones, los machos también podrian sufrir costos en la época de apareamiento, ya
que son mucho mas visibles mientras hacen desplantes y se pelean entre ellos (Abell, 2000).
Ademas podrian provocarse heridas letales. En resumen, la supervivencia de los machos podria
disminuir en la fase temprana de la temporada fria. Por su parte, las hembras experimen-
tan toda la gestacién durante la época fria (la gestacién dura alrededor de seis meses que
van aproximadamente entre octubre y abril, dependiendo la localidad; Jimenez-Cruz et al.,
2005; Ramirez-Bautista et al., 2005). Al final de la gestacién (febrero-marzo), las hembras
incrementan notablemente su peso debido a las fases finales del desarrollo embrionario lo que
puede aumentar su riesgo de morir. Ademas, los partos (marzo-abril) también generan alta
mortalidad (Pérez-Mendoza, obs. pers.). Por lo tanto, las hembras podrian sufrir un costo en
la supervivencia en la fase tardia de la temporada fria.

Como se mecion6 antes, los machos también pueden sufrir costos por la reproduccién.
Como ejemplo, los machos de las aves fragatas que cuidan por mas tiempo a sus pollos
disminuyen su probabilidad de aparearse en la siguiente temporada de reproduccién (Osorno,

1999). Incluso cuidar a una pareja puede representar costos para los machos, como en el
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roedor Macroscelides proboscideus, que pierde alrededor del 5% de la masa corporal durante
la temporada de reproduccién, precisamente por esta causa (Schubert et al., 2009). Incluso
el dimorfismo sexual puede causar costos en los machos, cuando son mas visibles que las
hembras, como en los cangrejos Uca beebei. Los machos generalmente son mas depredados
que las hembras porque son mas visibles para los depredadores debido a que sus tenazas son
mas grandes y coloridas (Koga et al., 2001).

Por la forma en que los datos fueron analizados no es posible distinguir si hay diferencias
entre machos y hembras dentro de la temporada fria. Lo que sabemos hasta ahora es que
ambos sexos sobreviven menos en esta dltima temporada. Las causas pueden ser externas,
tales como poco alimento y bajas temperaturas, o internas, como costos reproductivos para
ambos sexos. Ademas, es necesario reconocer que el presentar costos de la reproduccién sobre
la supervivencia no invalida que puedan presentar otros costos que no fueron evaluados en
este trabajo, como reproduccién actual contra reproduccién futura o reproduccién contra
crecimiento.

S. grammicus presenté menor supervivencia en la temporada fria, en la cual las condiciones
ambientales no son del todo favorables, y el alimento puede ser escaso, lo que puede afectar la
supervivencia de estas lagartijas durante este periodo, sin importar el sexo. Adicionalmente, las
localidades pueden tener pocos depredadores y su densidad puede no ser suficiente para generar
diferencias en la mortalidad de machos y hembras, mientras estas Gltimas estan gestando. Este
escenario podria incluso sugerir que no existe un costo por la reproduccién y es sélo la severidad
de la estacién la que provoca mayor mortalidad en estos organismos.

Se esperaba que las hembras tuvieran menor supervivencia que los machos porque estan
gestando durante esta época del afio, pero también es posible que los depredadores disminuyan
su actividad, entonces las hembras prefiadas no estarian en mayor riesgo al estar mas activas
que los machos. Otra posibilidad es que las hembras prefiadas pueden tomar estrategias de
comportamiento mas precavidas en comparacién con las no prefiadas y con los machos, por
lo que, a pesar del volumen extra, no resultan ser presas tan faciles y la supervivencia de
este grupo no sea distinta a la de los machos. En este sentido la falta de diferencias en la
supervivencia de machos y hembras se deberia a que las hembras son capaces de modificar

su conducta para evitar ser depredadas. Todas las hipétesis que sugiero para explicar la falta
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de diferencias entre machos y hembras en su probabilidad de sobrevivir merecen investigacion

futura.

8. Conclusiones

Ambos sexos de las ocho poblaciones de S. grammicus que fueron estudiadas presentaron
la misma tasa de supervivencia, la cual fue en general muy alta. Sin embargo, hubo diferencias
entre las estaciones. La supervivencia durante la época célida fue mayor que la superviven-
cia durante la época fria. Este resultado sugiere tres hipétesis que son un campo fértil de

investigacion:

1. La temperaturas extremadamente frias durante el invierno son las que causan mas mor-
talidad, y no el tiempo de actividad, como plantea la hip6tesis que se utilizé para realizar

este trabajo.

2. Es posible que la calidad térmica de la estacion fria sea mejor que la de la estacién calida,
por lo que las lagartijas estarian mas tiempo activas durante la primera. Este postulado

si apoya la hipétesis de que a mayor actividad, mayor mortalidad.

3. Es posible que ambos sexos incurran en costos de la reproduccién sobre la supervivencia
durante la época fria. Los costos de los machos debido al cortejo, y los de las hembras

debido a la gestacion.
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