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Resumen

Los pardsitos pueden afectar negativamente de distintas formas a  sus
hospederos, y la comprension de su efecto es fundamental en el estudio de las
complejas relaciones entre pardsitos y hospederos. En esta investigacion exploré los
efectos negativos que pueden provocar los dcaros ectopardsitos de las familias
Argasidae, Pterygosomatidae y Trombiculidae sobre el desarrollo corporal y la
actividad de fres especies de lagartijas del género Sceloporus (S. grammicus, S.
megalepidurus y S. torquatus). Como el desarrollo corporal es costoso, las lagartijas
podrian experimentar una disyuntiva energética entre el crecimiento corporal y la
respuesta inmune. Por lo tanto, esperaba encontrar que lagartijas con mayor carga de
ectopardsitos presentaran tasas de crecimiento mds bajas. Adicionalmente, los
organismos parasitados pueden desarrollar un sindrome de enfermedad en el que
modifican sus patrones de conducta en un esfuerzo por repeler a los patégenos. Una
de estas conductas de enfermedad es la reduccién de la tasa de actividad. Por lo
tanto, esperaba que lagartijas con mayor carga de ectopardsitos tuvieran menores
niveles de actividad y, en consecuencia, menores tasas de recaptura. Implementé
protocolos de captura, marcaje y recaptura para las tres especies a lo largo de casi
dos anos y, a partir de las recapturas de estas lagartijas calculé tasas de crecimiento
corporal y tasas de recaptura. Implementé diversos modelos lineales y un enfoque de
inferencia estadistica basada en el criterio de informacidén de Akaike para saber si la
carga individual de ectopardsitos se relaciona negativamente con las tasas de
crecimiento y recaptura. Mis resultados apuntan a que, por lo general, los dcaros no
imponen un efecto negativo en el crecimiento ni en la actividad de estas especies de
lagartijas. El Unico efecto negativo que encontré fue una ligera reduccién de la

actividad de las hembras de S. megalepidurus con numerosos dcaros después de los
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partos. La carencia de impactos negativos de estos pardsitos sobre sus hospederos en
mi investigacion puede deberse a la naturaleza de los datos muestreados, los cuales
no incluyen el efecto de los dcaros pardsitos sobre los individuos juveniles, asi como la
indiferenciacion de los efectos provocados por las distintas especies de dcaros. Estos
resultados resaltan la importancia de explorar los efectos negativos de estos pardsitos
en variables no consideradas en este estudio, y de indagar tanto las consecuencias de
este parasitismo, asi como las estrategias de tolerancia del hospedero que impacten

sobre la ecologia y evolucion de estas lagartijas.
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. Introduccion

Numerosos estudios han intentado examinar las consecuencias que tiene la
presencia de pardsitos sobre la salud y condicidon de los hospederos (Boughton et al.,
2011; Downs & Stewart, 2014; Martin et al., 2011). Particularmente, estos estudios se han
enfocado en conocer si la carga de pardsitos afecta negativamente algunos
componentes de la adecuacion del hospedero, como por ejemplo, la tasa de
senescencia y la esperanza de vida (Asghar et al., 2015), el esfuerzo reproductivo
(French et al., 2007; Nordling et al., 1998), la fecundidad (Bashir-Tanoli & Tinsley, 2014) y

la tasa de supervivencia (Are et al., 2004; Mgller & Saino, 2004).

Diversos estudios confiman el efecto negativo de los pardsitos sobre los
hospederos. Por ejemplo, algunos autores demuestran que el crecimiento del
hospedero disminuye cuando la incidencia de pardsitos es alta como en el hdmster
siberiano (Prendergast et al., 2004) y en el ave Oceanodroma leucorhoa (Mauck et al.,
2005). Similarmente, en el conejo Oryctolagus cuniculus (Hallal-Calleros et al., 2016) y
en la cabra de crianza Capra hircus (Gunia et al., 2011) la fecundidad se ve afectada
negativamente por la incidencia parasitaria. Sin embargo, otros autores reportan sobre
las mismas variables efectos contradictorios con una relaciéon parasitaria, tal es el caso
del ave Somateria mollissima (Are et al., 2004) y de los peces Gasterosteus aculeatus
(Arnoftt et al., 2000) y Anguilla anguilla (Lefebvre et al., 2013) donde no se detectaron
efectos negativos del pardsito sobre el crecimiento. Asi como en el cernicalo Falco
naumanni no se encontrd ningun efecto de los pardsitos sobre la fecundidad (Ortego

et al., 2008).

Estudios recientes han demostrado que los patdgenos ademds de generar

costos directos en el crecimiento, la supervivencia y la reproduccion de los
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hospederos, también pueden desarrollar efectos indirectamente negativos sobre la
adecuacién de sus hospederos (Martin et al., 2006; Ottaviani et al, 2008).
Particularmente, el reciente desarrollo de la ecoinmunologia ha propuesto distintos
mecanismos a través de los cudles los agentes patdgenos afectan diversas funciones
vitales de los hospederos (Bashir-Tanoli & Tinsley, 2014; Brock et al., 2014; Schulenburg
et al., 2009). Ademds, hay un creciente interés en la diversidad de respuestas del
sistema inmune para contrarrestar los efectos negativos de los patégenos (Demas &
Nelson, 2012; Tieleman, 2018). De hecho, se estd prestando mucha atencidon a los
cambios conductuales en el hospedero que suceden como una respuesta a la

presencia de los pardsitos.

La conducta de enfermedad es un sindrome que sucede en los hospederos
como respuesta a una infeccidon por diversos agentes patdgenos (e.g., virus, bacterias,
profistas y artfropodos pardsitos; Dantzer & Kelley, 2007; Kent et al., 1992). Este sindrome
se compone de un conjunto de pautas de conducta que incluyen letargo, depresioén,
estasis, desinterés social, anorexia, adipsia, reduccion en el aseo, en la libido y en la
actividad locomotora en general (Ashley & Wingfield, 2012; Hart, 1988; Shattuck &
Muehlenbein, 2015). Aparentemente, estas conductas contribuyen a eliminar al
patdgeno en conjunto con la respuesta directa del sistema inmune vy, contrario a lo
que pueda pensarse, estas conductas de enfermedad no son causadas directamente
por el patdégeno, sino que son desencadenadas por una compleja interaccién entre
los sistemas neuroenddcrino e inmune del hospedero (Aubert, 1999; Hart, 1988;
McCusker & Kelley, 2013; Tizard, 2008). Hart (1988) propuso que el letargo, la depresion,
y el desinterés social disminuyen el gasto energético del hospedero con el fin de
atender la respuesta inmune con eficacia. Ademds, este autor sugiere que la anorexia

e hipofagia tienen el efecto de minimizar los nutrientes (e.g., hierro, cobre y zinc) que
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estan disponibles denfro del hospedero, de tal forma que el pardsito no pueda
consumirlos para proliferar. Sin embargo, estas conductas de enfermedad podrian
implicar costos serios en el desempeno y adecuacion de los organismos infectados
(e.g., porque pierden oportunidades de apareamiento y forrajeo; Ashley & Wingfield,

2012; Shakhar & Shakhar, 2015; Shattuck & Muehlenbein, 2015; Tizard, 2008).

El objetivo general de esta investigacion fue estimar el impacto que generan los
dcaros ectopardsitos de las familias Argasidae, Pterygosomatidae y Trombiculidae
(Guzmdn-Cornejo et al., 2018) sobre tres especies de lagartijas del género Sceloporus
(S. grammicus, S. megalepidurus y S. torquatus). Especificamente exploramos los
efectos de los dcaros pardsitos sobre la tasa de crecimiento corporal y la actividad de
las fres especies de lagartijas estudiadas. Examinamos si la carga de ectopardsitos
promueve una disminucién en la tasa de actividad de los hospederos, (estimada a
través de la probabilidad de ser recapturados) y causada por el desarrollo del
sindrome de conductas de enfermedad. La disminucidn de la tasa de actividad
puede impactar la supervivencia y por lo tanto la adecuacion de los hospederos a
través de distintos mecanismos como la pérdida de oportunidades de apareamiento y

una mayor vulnerabilidad ante sus depredadores.
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1.1 Antecedentes

I.1.A Parasitismo y respuesta inmune en animales vertebrados

El parasitismo se define como la asociaciéon entre dos organismos donde uno de
estos organismos vive en o sobre el otro y obtiene de él parte o la totalidad de sus
nutrientes orgdnicos. Los pardsitos al depender metabdlicamente de sus hospederos,
han desarrollado, en cierto grado, modificaciones estructurales, morfolégicas y/o
fisioldgicas adaptativas que le permitan seguir viviendo en o sobre su hospedero, tal
gue un organismo pardsito produce potencialmente un dano real sobre su hospedero,
generando una disminucién en la adecuacion del hospedero. A pesar de que la
definicion de pardsito es difusa y poco concreta, las asociaciones ecoldgicas son
complejas y dificiles de definir; lo cual a veces las vuelve dificiles de identificar en la
naturaleza ya que son un continuo donde se suelen sobreponer los limites que

diferencian una de la otra (Goater et al., 2014; Paracer & Vernon, 2000).

Existen distintas categorias para clasificar a los pardsitos segin su posicién y su
tamano. Los pardsitos que se encuentran en la superficie del cuerpo hospedero son
llamados ectopardsitos. Adicionalmente, los pardsitos de gran tamano, visibles al ojo
humano, con tiempos generacionales similares a los de sus hospederos, que generan
una respuesta inmune baja o moderada en los hospederos y donde la patologia que
producen generalmente se encuentra relacionada con el nimero de pardsitos

presentes, se clasifican como macropardsitos (Goater et al., 2014).

Existen numerosos estudios que reportan los impactos negativos que fienen los
dcaros sobre la adecuacion y salud de sus hospederos (causando anemia,

deshidratacion y emaciacién), asi como el papel que tienen como vectores de otros
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patdégenos (Argaez et al., 2020; Mendoza-Roldan et al., 2020). Se ha documentado
ampliamente que los dcaros pardsitos se alimentan de sus lagartijas hospederas
insertando su hipostoma dentro de la piel, atravesando mds alld de la dermis del
hospedero y succionando la sangre del hospedero a fravés del hipostoma; ademds de
que los dcaros presentan proteinas, hormonas y ofros componentes que resultan
adaptativos en su alimentacion pardsita (Dunlap & Mathies, 1993; Goater et al., 2014).
Por lo tanto, los dcaros durante su fase de huésped sobre la superficie de las lagartijas,
al depender metabdlicamente de sus hospederos son ectopardsitos estrictos de las

lagartijos.

La asociacion pardsito-hospedero es una interaccion ecoldgica presente en
una amplia diversidad de sistemas ecoldgicos. Esta interaccion, al impactar
negativamente en la adecuacion de sus hospederos, es una fuerte presion de
seleccion para los hospederos. Por lo tanto, la inmunidad o defensa de estos
patdégenos por parte de los hospederos ha evolucionado tanto diversa como
especializadamente. El sistema inmune de animales se categoriza en dos tipos de

respuesta:

- La respuesta inmune innata: llamado asi por estar siempre presente,
independientemente de la presencia de pardsitos. Se caracteriza por una
identificacion y marcaje no especifica de cuerpos extranos en el hospedero.
Por lo tanto, actla contra pardsitos o patdégenos que presentan
propiedades estructurales generales y poco especificas (como la presencia
de carbohidratos en las paredes celulares bacterianas). La respuesta inmune

innata se encuentra presente en todos los grupos taxondmicos de animales y
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surgid muy temprano en la historia evolutiva de los animales (Goater et al.,

2014; Zimmerman et al., 2010).

- La respuesta inmune adquirida: se presenta Unicamente en los vertebrados
gnatdéstomos (que poseen mandibulas articuladas). Esta respuesta inmune
adquirida se caracteriza por ser inducida contra pardsitos y patdégenos
especificos. Las células que forman parte de este tipo de respuesta tienden
a aumentar en nUmero en funcidn de la invasién parasitaria para responder
en un futuro a una segunda exposicion de ese mismo patdgeno en
particular. Con esta respuesta inmune adaptativa, cuando el hospedero es
amenazado una segunda vez por el mismo patdégeno, desencadena una
respuesta inmune similar a la desarrollada en la primera exposicion pero mas
intensa y efectiva, este fendmeno lleva por nombre “memoria inmunolégica”

(Goater et al., 2014; Zimmerman et al., 2010).

El ectoparasitismo de los dcaros sobre las lagartijas al ser una invasiéon superficial
sobre la dermis de las lagartijas hospederas, involucra principalmente una respuesta
inmune innata, desencadenando una reaccion inflamatoria mediada por citocinas y
quimiocinas (e.g., factor de necrosis tumoral TNF-alpha, interleucina-é e interleucina-1),
(Zimmerman et al., 2010). Sin embargo, los mecanismos especificos de reconocimiento
de anticuerpos en el sistema inmune, asi como los mecanismos de inflamaciéon y de
migracion celular de leucocitos en repfiles son poco claros. Adicionalmente, la
infeccién ectoparasitaria de dcaros estd asociada a la fransmision de endopardsitos
qgue desencadenan mecanismos mds especializados de una respuesta inmune

adaptativa (Argaez et al., 2020; Bower et al., 2019).
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I.1.B  Conducta de enfermedad y pardsitos

El estudio del sindrome de enfermedad involucra diversas disciplinas como la
inmunologia, endocrinologia, etologia y la biologia evolutiva (Demas & Nelson, 2012;
Shattuck & Muehlenbein, 2015). La reduccién en la actividad inducida por el sindrome
de enfermedad se ha considerado como una estrategia de alostasis en la que se
busca conservar la mayor cantidad de energia durante el proceso de enfermedad.
De tal forma que el hospedero pueda desempenar una respuesta inmune funcional
(Aubert, 1999; Hart, 1988; Shakhar & Shakhar, 2015). Ademds, la falta de ingesta de
alimento del hospedero durante la infeccion puede disminuir los nutrientes que estdn

disponibles para el patdégeno (Wilson & Cotter, 2013).

Se han documentado en una gran diversidad de taxones efectos particulares
de los pardsitos sobre conductas y patrones de actividad de los hospederos. En primer
lugar, algunos estudios documentan disminuciones en la actividoad cuando los
individuos tienen altas cargas parasitarias. Por ejemplo, en aves ‘Apapane (Himatione
sanguinea) se observaron niveles menores de actividad en conductas de locomocién,
acicalamiento, exploraciéon y canto en individuos infectados de malaria (Yorinks &
Atkinson, 2000). En ofro caso, en larvas de la mosca de la fruta Drosophila
melanogaster, se ha observado una disminucion en la actividad, incluso pardilisis,
inducida a partir del parasitismo por la avispa Asobara tabida (Moreau et al., 2002).
Existen otros trabajos que presentan evidencia similar de disminucién de actividad en
artropodos (Jensen et al., 2012; McGrew & Hultgren, 2011), peces (Horky et al., 2014;
MUnderle et al., 2004; Palstra et al., 2007), anfibios (Marino, 2016; Preston et al., 2014),
reptiles (lbdnez et al., 2015), aves (Hicks et al., 2018) y mamiferos (Devevey et al., 2010;

Fogsgaard et al., 2012).
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Las conductas de enfermedad pueden obedecer a otros procesos fisioldgicos o
pautas conductuales conservadas evolutivamente en cada grupo. Por ejemplo, en
himendpteros se puede relacionar el sindrome de conductas de enfermedad con el
ampliomente estudiado fendmeno de autoexclusidon (“self-exclusion”) donde los
individuos infectados, bajo el supuesto de reducir el nUmero de contagios en la colonia,
modifican sus hdbitos pasando menos tiempo en el nido y disminuyendo su interaccion
con otros individuos no infectados (Jensen et al., 2012; Rueppell et al., 2010; Shakhar &
Shakhar, 2015). La disminucién en la actividad generada por el parasitismo también
puede interpretarse como una disyuntiva (“trade-off”) energética del hospedero en el
que los individuos parasitados se ven forzados a invertir una gran parte de su energia a
la respuesta inmune, reduciendo las reservas energéticas disponibles para el
desempeno del resto de sus actividades (Hicks et al., 2018; McGrew & Hultgren, 2011;
MUnderle et al., 2004). Por otro lado, el efecto negativo que puede tener el parasitismo
sobre la actividad del hospedero y que a su vez determina la efectividad de la
respuesta del sistema inmune, depende de factores asociados a cada individuo como
son la condiciéon corporal (Gunia et al., 2011; Sdnchez et al., 2018) y el desarrollo previo

del sistema inmune (Devevey et al., 2010; lbdnez et al., 2015; Marino, 2016).

También se han demostrado otras variaciones del sindrome de conductas de
enfermedad que se expresan como cambios en los patrones de conducta y que no
necesariamente implican menor actividad. Por ejemplo, en hormigas Camponotus
aethiops parasitadas por hongos, se observd una modificacion en sus actividades,
aumentando el tiempo invertido en el forrajeo y la exploracion fuera del nido (Jensen
et al., 2012). Otro ejemplo es el de la tortuga espanola (Mauremys leprosa) en la que
se ha observado que la termorregulacion bajo la luz solar puede ser una conducta

que contrarreste el efecto de una infeccién. Por lo tanto, los individuos con pardsitos
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(protistas del género Hepatozoon) gastan mads fiempo en esta actividad, en

comparacion con individuos no parasitados (lbdnez et al., 2015).

Las conductas de enfermedad pueden repercutir de manera importante en
otros procesos ecoldgicos o reproductivos de los individuos parasitados. Por ejemplo,
en algunos casos, cambios en las conductas o reducciones en las tasas de actividad
vuelve vulnerables a los individuos parasitados al aumentar su exposicion ante los
depredadores (lbdnez et al., 2015; Jensen et al., 2012; MUnderle et al., 2004). También,
el disminuir su actividad o modificar sus patrones conductuales disminuye su
competitividad frente a individuos no parasitados de su misma especie (Fogsgaard
et al., 2012; Horky et al., 2014; MUnderle et al., 2004), o incluso frente organismos de otra
especie que compiten por los mismos recursos (Yorinks & Atkinson, 2000). AUn mads
importantes pueden ser las pérdidas en oportunidades de apareamiento para los
individuos que disminuyen sus niveles de actividad (Howard & Minchella, 1990;

Schupbacha & Baur, 2008).

En confraste, diversos estudios no encuentran evidencia concluyente con
respecto al sindrome de conductas de enfermedad como respuesta a los patdégenos
(Marino, 2016; MUnderle et al., 2004; Schwanz, 2006). Estos estudios con resultados
diferentes demuestran la complejidad de los mecanismos con los que el sistema
inmune responde a las infecciones. De acuerdo con algunos de estos trabajos, el
efecto del parasitismo sobre la actividad del hospedero puede ser negativo, positivo o
incluso no existir efecto alguno dependiendo del agente parasitario (MUnderle et al.,
2004; Preston et al., 2014), o de la especie parasitada. Por ejemplo, en un estudio con
individuos de ocho especies de anuros infectados con un mismo pardsito trematodo,

se observaron diferentes efectos en el nivel de actividad dependiendo de la especie
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de hospedero (Marino, 2016). Por ejemplo, en Anaxyrus americanus la infeccion
disminuyd severamente las tasas de actividad, mientras que en Lithobates sylvaticus el
pardsito incluso generd mayor actividad (Marino, 2016). Por ofro lado, dos estudios con
dos roedores distintos, uno con Microtus arvalis infectados con la mosca Nosopsyllus
fasciatus (Devevey et al., 2010) y ofro con Peromyscus maniculatus infectados con
tfrematodos (Schwanz, 2006) reportan efectos contrastantes en la tasa de actividad,
reflejando distintos efectos del parasitismo sobre la actividad de estas dos especies. En
el caso de M. arvalis, la infeccién redujo la actividad de los hospederos (Devevey et al.,
2010), mientras que en el caso de P. maniculatus no hubo efecto del pardsito sobre sus

niveles de actividad (Schwanz, 2006).

Incluso distintas investigaciones con los mismos modelos hospederos y pardsitos
discrepan en los resultados, como es el caso del efecto del pardsito nemdtodo
Anguillicola crassus sobre la actividad de la anguila europea (Anguilla anguilla). Palstra
et al. (2007) observaron una clara disminucién en el desempeno al nadar, a pesar de
que anteriormente MUnderle et al. (2004) no encontraron efecto alguno del mismo
pardsito sobre la actividad del mismo hospedero. Por lo tanto, aln existe debate sobre
la generalidad del sindrome de enfermedad como respuesta a los pardsitos, asi como
de la magnitud de sus efectos sobre la tasa de actividad y otros patrones de conducta

de los hospederos.
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I.1.C Crecimiento corporal y pardsitos

Algunos autores demuestran que el crecimiento del hospedero disminuye
cuando la incidencia de pardsitos es alta. La principal causa fisioldgica suele ser una
alteracion metabdlica, ya sea una deficiencia energética o una redistribucion de las
reservas que perjudica el desarrollo del hospedero (Bize et al., 2004; Careau et al., 2010,
2012; Mauck etal., 2005; Moreau et al., 2002). Por ejemplo, el pardsito puede
secuestrar nutrientes del hospedero en una fase temprana del desarrollo. Como
mecanismo de resistencia, el hospedero se ve obligado a modificar sus rutas
metabdlicas con el fin de evitar que el pardsito secuestre todas las reservas
energéticas. En consecuencia, el organismo parasitado tarda mds tiempo que los
individuos no parasitados en crecer a la misma talla (Niogret et al., 2009; Rabuffetti &
Reboreda, 2007). Por ofro lado, es posible que la disminuciéon en el crecimiento de
organismos parasitados no tenga relacién alguna con el metabolismo energético.
Algunos estudios han demostrado que el efecto negativo del parasitisimo en el
crecimiento se debe a modificaciones conductuales como cambios en los patrones
de forrgjeo y alimentacion, que reducen la ingesta energética (Careau et al., 2012;
Orlofske et al., 2013; Prendergast et al., 2004). Al igual que con la actividad, el grado
con el que los pardsitos repercuten en el desarrollo del hospedero puede depender de
la condicion corporal del individuo parasitado (Mauck et al., 2005; Yorinks & Atkinson,
2000), y/o del estado del desarrollo en el que se encuentre (Careau et al., 2010, 2012;
Mauck et al., 2005; Niogret et al., 2009; Orlofske et al., 2013; Prendergast et al., 2004;
Rabuffetti & Reboreda, 2007). Particularmente, los individuos jovenes y/o en pobre

estado de salud o condicién corporal son usualmente los mds afectados.
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Por ejemplo, en moscas de la fruta, Drosophila melanogaster, se ha observado
un efecto negativo en el crecimiento de organismos parasitados por Asobara tabida.
De tal manera que el desarrollo de la talla y peso larval y la eclosidn de organismos
adultos se demora significativamente en comparacion con el desarrollo de larvas no
parasitadas (Moreau et al.,, 2002). De igual forma, en un estudio con ardillas de la
especie Tamias striatus, tfambién se compard la tasa de crecimiento entre individuos
con distintas cargas parasitarias y se encontré que los individuos en los que no se
registrd presencia del pardsito durante el estudio tenian una tasa de crecimiento 3.5
veces mayor a la de los individuos infectados (Careau et al., 2012). Existe evidencia
similar en una gran variedad de grupos taxondmicos donde el parasitismo o la energia
requerida para montar una respuesta inmune reducen el crecimiento de sus
hospederos; por ejemplo, en insectos (Niogret et al., 2009), en anfibios (Orlofske et al.,
2013), aves (Bize et al., 2004; Mauck et al., 2005; Rabuffetti & Reboreda, 2007; Yorinks &

Atkinson, 2000) y mamiferos (Careau et al., 2010, 2012; Prendergast et al., 2004).

Contrastantemente, en otros estudios no se ha detectado un efecto directo de
la presencia del pardsito o, indirecto a través de la energia destinada a crear una
respuesta inmune, sobre la tasa de crecimiento del hospedero. Por ejemplo, contrario
al efecto negativo reportado sobre la tasa de crecimiento de los individuos
parasitados de la especie Apus melba (Bize et al., 2004), en un vencejo congénere de
la especie Apus apus no se detectd ninguna diferencia significativa entre las tasas de
crecimiento de los individuos con parasitismo inducido y de los organismos con
menores cargas parasitarias (Walker & Rotherham, 2011). Los autores atribuyen esta
atenuaciéon en el costo del parasitismo sobre la tasa de crecimiento a una respuesta
inmune exitosa de los vencejos hospederos; o a que quizds simplemente estos efectos

son mds evidentes en otfras variables fenotipicas no medidas en su investigacion. Otro
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ejemplo, puede ser el caso del experimento de Are ef al. (2004) donde se inyectaron
tres antfigenos diferentes a hembras del ave Somateria mollissima, e inesperadamente
no observaron ningun efecto de la respuesta inmune sobre la ganancia en masa de
los hospederos. Los autores concluyen que las limitaciones energéticas no son el factor
principal en el que se ven reflejados los costos de la respuesta inmune y que estos
costos pueden observarse en ofras variables como en la tasa de retorno que fue
significativamente menor para las hembras en tratamiento, indicando un alto costo

sobre la supervivencia.

Incluso se han detectado efectos positivos sobre el crecimiento de los individuos
parasitados. Por ejemplo, en Anguilla anguilla infectada con el pardsito
Anguillicoloides crassus se observd un incremento en la talla y masa de los hospederos,
sin generar efectos negativos en los pardmetros asociados a la reproduccion (Lefebvre
et al., 2013). Las anguilas aparentemente parasitadas tratan de compensar el efecto
de la infeccion aumentando la actividad de forrajeo. Adicionalmente, el aparente
efecto del parasitismo sobre la tasa de crecimiento puede variar dependiendo de la
interaccion entre la fase del ciclo de vida y la plasticidad en la respuesta inmune del
hospedero. En el estudio de Bize et al. (2004) se reporta una disminucion significativa en
la tasa de crecimiento de las alas de individuos parasitados de vencejos, Apus melba,
también se observd una respuesta compensatoria que aceleraba la tasa de
crecimiento en esos mismos individuos en el periodo tardio de su parasitismo,
resaltando la importancia de la plasticidad del desarrollo de esta ave cuando se
encuentra amenazada por organismos patdégenos. Estos estudios demuestran que los
efectos de los aparentes pardsitos sobre el crecimiento del hospedero pueden implicar
tanto ventajas o desventajas en la supervivencia y desarrollo del hospedero a largo

plazo, lo cual complejiza la categorizacion de estas interacciones ecologicas.
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Los resultados contrastantes de los efectos potenciales de los pardsitos sobre Ias
tasas de crecimiento de los hospederos muestran que no existe alin una comprension
al respecto y que mds bien, los efectos negativos (o incluso positivos) de los pardsitos
sobre el crecimiento dependen de cada interaccion particular entre distintos pardsitos

y hospederos.

1.1.D Parasitos y lagartijas

El parasitismo en lagartijas puede tener diversos efectos en distintas variables
fenotipicas de lagartijas. En primer lugar, los patégenos pueden afectar de manera
negativa la capacidad de termorregular. Por ejemplo, en lagartijas Sceloporus
occidentalis infectadas de malaria se observd una disminucidn en la temperatura
corporal y dificultades en el proceso de termorregulacion (Scholnick et al., 2010). La
presencia de chinches ectopardsitas en lagartijas S. jarrovii repercuten negativamente

en la temperatura corporal de los hospederos (N. Johnson et al., 2019).

También se han detectado disminucién en la calidad de ornamentos sexuales
como resultado de cargas parasitarias altas. Por ejemplo, la presencia de dcaros
pardsitos disminuye la saturacién del color de los parches gulares en lagartijas
Psammodromus algirus (Llanos-Garrido et al.,, 2017). Igualmente, en machos de
lagartijas Anolis brevirostris se observd que los machos con altas cargas parasitarias
presentaban parches gulares con menor brillo en su coloracién, ademds de menor
condicién corporal y de que exhibieron menos despliegues gulares (Cook et al., 2013).
También se han visto implicaciones negativas en la regeneracion de cola. En Lacerta

vivipara se observd que los organismos infectados por protistas pardsitos de la sangre
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del género Haemogregarina tuvieron una capacidad limitada para regenerar la cola

(Oppliger & Clobert, 1997).

Los agentes patdgenos, al alterar la condiciéon fisioldgica de las lagartijas,
también pueden afectar negativamente la calidad y composiciéon de las senales
quimicas (Martin et al., 2007, 2008). Por lo tanto, sélo los individuos con una buena
condicién corporal serdn capaces tanto de mantener una respuesta inmune eficiente
como de producir senales quimicas de calidad (Martin & Lopez, 2015). De esta forma,
las senales quimicas presentes en las secreciones femorales de algunas especies de
lagartijas, pueden verse alteradas por la carga de pardsitos y, entonces, ser una senal
indicadora de la condicion inmune del macho (Martin et al., 2007). Por ejemplo, en
Psammodromus algirus, la composicion de las secreciones femorales puede variar en
funcion de la carga parasitaria de las lagartijas, indicando una relacién entre la carga
de endopardsitos y la concentracion de ciertos dcidos grasos. A mayor cantidad de
endopardsitos, mayor es la concentracidn de los dcidos octadecanoico vy
eicosanoico; mientras que entre mayor sea la carga de ectopardsitos, menor es la
concentraciéon de los dcidos hexadecanoico, oleico y del colesterol (Martin et al.,

2007).

Adicionalmente, se ha discutido ampliamente acerca de una fuerte relacion
entre la respuesta inmune y la produccidon hormonal (principalmente testosteronal).
Esta relacion supone una disyuntiva (“trade-off”) entre la produccion de testosterona y
el funcionamiento del sistema inmune, y se encuenira mediada por distintas rutas
metabdlicas que convergen segun el contexto a través de precursores comunes
(Halliday et al., 2014; Zuniga-Vega et al., 2017). Esta relaciéon ha sido denominada

como la hipdtesis de la discapacidad por inmunocompetencia (“immunocompetence
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handicap hypothesis”) y existen diversos estudios que profundizan en los procesos de
seleccion que repercuten sobre la adecuacion de las lagartijas hospederas (Fuxjager
et al.,, 2011; Klukowski & Nelson, 2001). Por ejemplo, en machos de lagartijas de
Sceloporus virgatus se compard la eficiencia de la respuesta inmune a partir del
numero de ectopardsitos entre individuos sometidos a tres tratamientos: castrados,
individuos no castrados e individuos castrados con implantes exdgenos de testosterona.
Se observd una correlacion positiva entre la testosterona en plasma sanguineo vy la
carga de ectopardsitos, indicando claramente que niveles altos de testosterona
repercuten negativamente en la capacidad de estas lagartijas de enfrentar a sus
ectopardsitos (Cox & John-Alder, 2007). A pesar de que aun no es claro cémo es que
la testosterona genera un efecto inmunosupresor, una explicacion podria ser su
aparente capacidad moduladora del desarrollo, produccién y funcidon de distintos
componentes del sistema inmune como las células T, linfocitos, citoquinas vy

macréfagos (Prall & Muehlenbein, 2014; ZUhiga-Vega et al., 2017).

Respecto al efecto del parasitismo sobre el crecimiento de lagartijas, hay
estudios que observaron efectos negativos de la inversion energética en la respuesta
inmune sobre el desarrollo de estds. Por ejemplo, se ha observado una disminucion en
la tasa de incremento de masa corporal en individuos juveniles de lagartijas
Ctenophorus fordi cuando se encuentran expuestos a polisacdridos bacterianos
(como disparadores de respuesta inmune), en comparacion con el grupo control.
Estos resultados indican que la energia dirigida al crecimiento y desarrollo es
redistribuida hacia el sistema inmune cuando existe una amenaza ocasionada por un
patdégeno (Uller et al., 2006). Similarmente, en individuos de Lacerta vivipara expuestos
a dcaros pardsitos, se observd una reduccion de la tasa de crecimiento corporal (Uller

& Olsson, 2003). En el lagarto de collar, Crotaphytus collaris, se detectd una
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disminucion en la tasa de crecimiento cuando los individuos estaban expuestos a

dcaros pardsitos (Curtis & Baird, 2008).

Similarmente, en lagartijas Sceloporus virgatus se ha observado una asociacion
negativa entre el nimero de ectopardsitos y la tasa de crecimiento. Aunque los
mecanismos son poco claros, se sabe que la tasa metabdlica del hospedero aumenta
cuando se encuentra parasitado, lo que indica que esta repercusion en el desarrollo
estd mediada por cambios en la distribucion energética (Cox & John-Alder, 2007). Se
ha reportado que la carga de pardsitos puede disminuir algunos pardmetros
sanguineos como la concentracion de hemoglobina (anemia), lo cual puede llegar a
tener grandes repercusiones en el desempeno de los individuos parasitados (Salvador
et al., 1996), siendo quizd una de las principales causas en el crecimiento tardio y
reducido del individuo enfermo y debido a la poca circulacidon de oxigeno en la
sangre. Contrastantemente, Abell (2000) no enconfrdé en esta misma especie ningun
efecto significativo de la carga de ectopardsitos sobre algunas variables de condicion
corporal, como la masa o la tasa de crecimiento. Estos resultados contrarios de los
efectos de los pardsitos en poblaciones distintas de la misma especie pueden indicar
un mecanismo de resistencia diferenciada a los pardsitos a través de distintas
expresiones alélicas y modificaciones del complejo mayor de histocompatibilidad
(MHC por sus siglas en inglés) a lo largo de la evolucidon de estas poblaciones (Radwan

et al., 2014).

El efecto del parasitismo sobre las tasas de actividad en lagartijas suele ser
negativo. En dos estudios donde comparan machos parasitados y no parasitados de
lagartijas de las especies Sceloporus occidentalis y Agama agama, se observé que los

machos no parasitados fueron socialmente mds activos y que tendian a ser mds
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dominantes. Estos resultados demuestran un importante efecto del parasitismo sobre
procesos de seleccion sexual en lagartijas (Schall, 1990; Schall & Dearing, 1987; Schall
& Houle, 1992). En otro trabajo donde se estudid una poblacion de lagartijas Lacerta
vivipara, se compard la tasa de recaptura entre dos grupos de individuos: los que
tenian una carga parasitaria <1% y los que tenian una carga parasitaria >1%. Los
individuos muy parasitados  (>1%), tuvieron una menor tasa de recaptura,

aparentemente debido a una menor tasa de actividad (Sorci et al., 1996).

Sin embargo, hasta la fecha muy pocos estudios enfocados en lagartijas han
puesto a prueba directamente la posible existencia de un sindrome de enfermedad
como respuesta a la infeccién por pardsitos. En otras palabras, la teoria actual sobre
la forma en la que los patdégenos generan disminuciones en la tasa de actividad se
deriva de la hipotesis del sindrome de enfermedad (Adelman & Martin, 2009; Ashley &
Wingfield, 2012; Aubert, 1999), pero muy pocos estudios con lagartijas lo han

abordado desde esta perspectiva (G. D. Smith et al., 2017).

Todas estas repercusiones del parasitismo en lagartijas resultan determinantes en
sus procesos reproductivos y de desarrollo, afectando directa o indirectamente sus
mecanismos de seleccion sexual, sus historias de vida y a la larga, su adecuacion. Sin
embargo, hay algunos estudios en los que los pardsitos han demostrado efectos
neutros o positivos sobre lagartijas. Tal es el caso de la ausencia aparente de un
efecto negativo de hemopardsitos sobre la condicién corporal de lagartijas Gallotia
galloti (Megia-Palma et al., 2016). Incluso, en este Ultimo estudio se demostrd un efecto
positivo y significativo de la carga parasitaria sobre la coloraciéon de la zona ventral y
lateral de las cabezas de machos de G. galloti altamente parasitados. Los machos

con mayor incidencia de estos hemopardsitos tenian coloraciones mds intensas
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(Megia-Palma et al., 2016). Similarmente, se ha observado una influencia significativa
e inesperadamente positiva en la conducta de escape de lagartijas Podarcis lilfordi
infectadas por pardsitos sanguineos del género Haemogregarina. Los individuos con

mayor carga parasitaria aumentan la velocidad de arranque (Garrido et al., 2015).

También se ha observado que el efecto del parasitismo sobre la actividad de
lagartijas no siempre es negativo. Por ejemplo, en el lagarto de collar Crofaphytus
collaris no se detectd ningun efecto en las variables conductuales, ni en ninguna
variable relacionada con las historias de vida (Curtis & Baird, 2008). Incluso, se ha
observado que la relacién entre la actividad y el parasitiimo puede ser positiva y
regulada indirectamente por concentraciones de testosterona, de la cudl puede
depender tanto la actividad como la carga de ectopardsitos. Altas concentraciones
de testosterona en un individuo, generan un aumento en la actividad y por lo tanto,
una alta propension a ser infectado (Argaez et al., 2020; Marler & Moore, 1989). Por lo
tanto, existe evidencia confrastante con respecto a los posibles efectos de los
ectopardsitos en lagartijas, lo que a su vez indica que no es posible hacer
generalizaciones ni sobre la direccidon o la magnitud de estos efectos, sino que son
especificos para cada combinacién particular de pardsito y poblaciones o linajes de

hospederos.
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Il. Objetivos

II.1  Objetivo general

Examinar dos efectos debidos a la carga de ectopardsitos en lagartijas del

género Sceloporus.

.2 Objetivos particulares

Estos efectos fueron evaluados de dos maneras en los hospederos:

1- Caracterizar el efecto de la carga de ectopardsitos en el desarrollo de estas

lagartijas, por medio de la medicién de la tasa de crecimiento corporal.

2- Caracterizar el efecto de la carga de ectopardsitos en la actividad de estas

lagartijas, por medio de la medicidn de la tasa de recaptura.

l. Justificacion

El proceso de enfermedad, las conductas de enfermedad y demds
consecuencias que deriven de ella son elementos que debemos examinar para
entender el funcionamiento del sistema inmune vy, sobre todo, para comprender |as
consecuencias de las relaciones ecoldgicas vy fisioldgicas entre los patdgenos y sus
hospederos. Particularmente, entender las consecuencias de los ectopardsitos por
medio de la caracterizaciéon de algunos de sus efectos, nos ayudard a comprender
como es que esta inferaccion ecoldégica negativa podria repercutir en algunos
aspectos relacionados con la supervivencia de sus hospederos, tales como su

desarrollo, su actividad y sus historias de vida.
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Estos estudios que no se han realizado con estas especies de lagartijas, permiten
inferir indirectamente el impacto potencial de estas relaciones ecoldgicas en algunos
componentes de las historias de vida del hospedero no analizadas en primera

instancia.

IV. Hipdtesis

Los ectopardsitos afectan negativamente la capacidad de crecer y el nivel de
actividad de lagartijas del género Sceloporus, por medio del proceso de enfermedad
que provocan. Los ectopardsitos restringen la capacidad de los hospederos de
aumentar en talla debido presumiblemente a una disyuntiva entfre la energia
necesaria para defenderse de ellos y la que se destina a otros procesos como el
crecimiento, o también a que exiraen recursos del hospedero que ya no pueden ser
usados para crecer. Adicionalmente, la infeccidon genera un sindrome de enfermedad
que tiene consecuencias en la conducta de los hospederos, una de las cuales es una

disminucion radical en el nivel de actividad.

Prediccidon 1. El desarrollo, medido por medio de la tasa de crecimiento corporal,
serd menor en individuos con mayor carga parasitaria y, por el contrario, los individuos

con menor cantidad de pardsitos mostrardn una mayor tasa de crecimiento.

Prediccion 2. La actividad de las lagartijas, medida por medio de la tasa de
recaptura, serd menor en individuos con mayor carga parasitaria y, por el contrario, los
individuos con menor cantidad de pardsitos mostrardn una mayor actividad y, por lo

tanto, una mayor tasa de recaptura.
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V. Métodos

V.1 Especiesy sus dreas de estudio

Para esta investigacion se usaron individuos de tres especies de lagartijas del
género Sceloporus (familia Phrynosomatidae) que son frecuentemente parasitados por
dcaros y garrapatas de las familias Argasidae, Pterygosomatidae y Trombiculidae

(Guzmdn-Cornejo et al., 2018).

V.1.A Sceloporus grammicus

Son las lagartijas con la mayor distribucidon en México, desde el Valle de Rio
Grande en Texas hasta la zona sur del Altiplano central de México en el estado de
Oaxaca (Chrapliwy, 1956; Lemos-Espinal & Ballinger, 1995q; Sites et al., 1992). Son
lagartijas viviparas dimoérficas (Fig. 1) con machos de mayor tamano (52 mm de
longitud hocico-cloaca [LHC] promedio) que las hembras (49 mm LHC promedio)

(Lemos-Espinal & Ballinger, 1995b).

Sceloporus grammicus es una especie de lagartija vivipara predominantemente
arboricola que usa rocas, troncos, cortezas o grietas de los drboles como refugios y
ocasionalmente se desplaza en el suelo (Lemos-Espinal & Ballinger, 1995a). Habita
desde zonas dridas hasta zonas templadas o de alta montana (Lemos-Espinal &
Ballinger, 1995b, 1995a). Es comun encontrarlas en zonas rurales, urbanas y/o

perturbadas (Balderas-Valdivia et al., 2014).

La acftividad reproductiva en esta especie comienza con el crecimiento
testicular en los meses de julio, agosto y septiembre. La temporada de apareamientos

tiene lugar desde septiembre y hasta noviembre. Los registros de foliculos vitelogénicos
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agrandados en hembras comienzan a aparecer en el mes de octubre y los embriones
en el mes de noviembre. La gestacion sucede durante el invierno vy, finalmente, los
nacimientos suceden en la primavera (Jiménez-Cruz et al., 2005; Vargas-Garcia et al.,

2019).

Fig. 1. Vistas laterales de lagartijas macho (a) y hembra (b) de Sceloporus

grammicus. Fotografias: Victor Argaez.

La zona de muestreo de S. grammicus se encuentra en el municipio de Nopala

de Villagrdn en el suroeste de Hidalgo (20°16'17.58"N, 99°38'15.39"W) a una elevacion

33



Facultad de Ciencias, UNAM

de aproximadamente 2400 msnm (Fig. 4). En Nopala la temporada de lluvias es de junio
a agosto y la temporada seca de septiembre a mayo. La regidon de Nopala es
considerada semidrida con matorral xerdfilo donde predominan Agave, Yucca vy
Opuntia. En esta localidad, las lagartijas habitan principalmente mezquites, agavaceas

y yucas (Gomez Mendoza, 2007; Roth-Monzon et al., 2018).

V.1.B Sceloporus megalepidurus

Sceloporus megalepidurus es una especie con una distribucién restringida que
abarca pequenas regiones de los estados de Puebla, Tlaxcala y el Estado de México
(Sites et al., 1992; H. M. Smith, 1934). Son lagartijas viviparas sin dimorfismo sexual
evidente y consideradas de tamano pequeno (Fig. 2) (Sites et al., 1992), con LHC
promedio de 45.11 mm para hembras y de 48.68 mm para machos, y una maxima LHC

de 55 mm (H. M. Smith, 1934).

Al igual que S. grammicus, S. megalepidurus es una lagartija que suele
enconfrarse en distintas plantas como yucas, nopales y agaves (Aguilar Herndndez,
2019; Vargas-Garcia et al,, 2019). Se encuentra enlistada bajo la categoria de
proteccion especial (Pr) en la NOM-059-SEMARNAT, 2010, debido a que es una especie

endémica de México y con distribucion restringida (Gobierno de México, 2010).

Acerca del ciclo reproductivo de esta especie, se tienen registros de que la
vitelogénesis de las hembras comienza aproximadamente en los meses de agosto y
septiembre. La ovulacion asi como los apareamientos suceden en los meses de
octubre y noviembre. Durante el invierno las hembras se encuentran gestantes y los

nacimientos suceden principalmente en el mes de marzo (Gonzalez Ruiz, 1991).
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Fig. 2. Vista frontal (a) y lateral (b) de lagartijas Sceloporus megalepidurus.
Fotografias: Marco A. Aguilar.

La zona de estudio para S. megalepidurus se encuentra en los alrededores de la
Laguna de Alchichica dentro del municipio de Tepeyahualco en el estado de Puebla
(19°24'26.05"N, 97°24'27.86"W), a una elevacion aproximada de 2436 msnm (Fig. 4). En la
Laguna de Alchichica la temporada de lluvias abarca desde el mes de abril al mes de
agosto y la temporada seca de septiembre a marzo. Igual que en Nopala, en

Alchichica predomina el matorral xerdfilo con la presencia principalmente de plantas
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de los géneros Agave, Opuntia, Dasylirion y Nolina entre grandes extensiones de

pastizales (Alcocer et al., 2000; Gonzalez Ruiz, 1991; Rzedowski, 2006).

V.1.C Sceloporus torquatus

Es una lagartija con distribucion Unica en el centro de México, que abarca los
estados de Guanajuato, Michoacdn, Hidalgo, el Estado de México, Morelos, Veracruz,
Puebla y la actual Ciudad de México (Lot & Cano-Santana, 2009; Sites et al., 1992). Son
lagartijas viviparas dimoérficas (Fig. 3) con machos de mayor tamano (92.2 mm LHC

promedio) que las hembras (90.6 mm LHC promedio) (Feria Ortiz et al., 2001).

Son lagartijas de hdbitos saxicolas confinadas a hdbitats principalmente rocosos,
aungue a veces pueden encontrarse en espacios arbdreos. Habitan zonas
semidesérticas, alta montana y pedregales basdlticos, y ademds pueden encontrarse

en dreas perturbadas (Balderas-Valdivia et al., 2014; Duellman, 1961; H. M. Smith, 1934).

La actividad reproductiva en esta especie comienza tanto en machos como en
hembras cuando alcanzan los 73 mm de LHC. El crecimiento testicular en machos
comienza en el mes de junio, alcanzando los tamanos mds grandes en el mes de
septiembre. Los apareamientos suceden entre octubre y noviembre. El tamano de los
ovarios, asi como el didmetro de los foliculos de las hembras comienza a aumentar
aproximadamente en los meses de mayo y hasta octubre. La ovulacion comienza
entre finales de noviembre y principios de diciembre. Finalmente, la temporada de
gestacion sucede entre los meses de diciembre y abril, con nacimientos en primavera

(Feria Ortiz et al., 2001; Vargas-Garcia et al., 2019).
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Fig. 3. Vistas laterales de lagartijas macho (a) y hembra (b) de Sceloporus

torquatus. Fotografias: Marco A. Aguilar.

La zona de muestreo de S. torquatus se encuentra dentro del Jardin Botdnico
del Instituto de Biologia de la UNAM, dentro de la Reserva Ecoldégica del Pedregal de
San Angel (REPSA) ubicada dentro de Ciudad Universitaria, en el sur de la Ciudad de
México (19°19'6.25"N, 99°11'37.34"W) con una elevacion aproximada de 2300 msnm (Fig.
4). En la REPSA la temporada de lluvias es de junio a septiembre y la temporada seca
de octubre a mayo. La REPSA es predominantemente matorral xerdfilo con una amplia
diversidad vegetal endémica y con grandes extensiones de Pittocaulon praecox.
Debido a que esta drea fue cubierta con lava proveniente del volcdn Xitle hace

aproximadamente 2000 anos, las rocas volcdnicas producto de esta erupcion
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funcionan como excelentes refugios para las lagartijas de esta especie (Aguilar

Herndndez, 2019; Argaez et al., 2018; Vargas-Garcia et al., 2019).

-
2,

TR

—p

0 200 400 800 1,200 1,600
Kilémetros

Fig. 4. Ubicacion geogrdfica de los 3 sitios de muestreo. m) Nopala de Villagran,
Hgo; e) Laguna de Alchichica, Pue; y ¢) Jardin Botdnico (REPSA), Ciudad

Universitaria.
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V.2 Trabajo de campo

Para estimar las tasas de crecimiento corporal y las tasas de recaptura se realizd
un muestreo en lagartijas vivas, tanto hembras como machos. Los muestreos se
hicieron desde el mes de agosto del 2015 al mes de octubre del 2017. Todos los
muestreos los realizamos entre 3 a 5 personas y tuvieron una duraciéon de 6 a 8 dias

consecutivos de trabajo en campo en un horario de 8:00 a 14:30 horas del dia.

Especificamente, realizamos 7 muestreos para S. grammicus en Nopala de
Villagran, desde el mes de abril del 2016 al mes de octubre del 2017. Estos muestreos se
hicieron con una periodicidad promedio de 3 meses. Para S. megalepidurus realizamos
7 muestreos en la Laguna de Alchichica, desde el mes de febrero del 2016 al mes de
junio del 2017. Estos muestreos se hicieron con una periodicidad promedio de 2.5
meses. Para S. forquatus realizamos 9 muestreos en el Jardin Botdnico de CU, desde el
mes de agosto del 2015 al mes de marzo del 2017. Estos muestreos se hicieron con una

periodicidad promedio también de 2.5 meses.

Los muestreos consistieron en la captura de organismos vivos de forma manual y
con la ayuda de un lazo con nudo corredizo, para proceder a registrar el sexo, peso
(usando pesolas con una precision de + 0.5 g), longitud hocico-cloaca (LHC) (usando
vernier con una precision de + 0.1 mm) y carga parasitaria (conteo a través de lupa
del numero de dcaros presentes en cada lagartija). Una vez procesados los

organismos, fueron regresados al mismo lugar en donde fueron capturados.
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V.3 Método de marcaje

Todas las lagartijas que marcamos y monitoreamos en el campo a lo largo del
tiempo fueron individuos adultos de tallas mayores a las reportadas en la literatura
como minimas a la madurez sexual (45.7 mm en machos y 42.3 mm en hembras de .
grammicus, 45 mm en machos y 37 mm en hembras de S. megalepidurus, y 73 mm
para machos y hembras de S. torquatus; Feria Ortiz et al., 2001; Gonzalez Ruiz, 1991;
Pérez-Mendoza & Zuniga-Vega, 2014; Vargas-Garcia et al., 2019). Se desarrollé un
mecanismo de marcaje que nos permifid identificar a cada uno de los individuos
capturados, principalmente para poder registrar las recapturas de un mismo individuo
y asi obtener los datos necesarios para estimar las tasas de recaptura y de crecimiento
corporal. Para lograr esto, implementamos un sistema de marcaje que consistido en
marcas pequenas sobre escamas en la zona ventral de las 4 extremidades de cada

lagartija hechas por cauterizacion.

Fig. 5. Fotografia ventral de un individuo de Sceloporus grammicus que muestra

en las extremidades inferiores las pequenas cicatrices que se usaron como

método de marcaje individual.
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Estas marcas se realizaron superficialmente en una o dos escamas con un
cauterizador médico (marca Bovie), generando cicatrices pequenas que, segun la
combinacion de nUmero y posicion de las cicatrices en las exiremidades,
correspondieron a un solo niUmero asignado a cada individuo (Apéndice A). Este
mecanismo de marcaje aparentemente no afecta el desarrollo ni adecuacion de los

individuos marcados (Fig. 5; Ekner et al., 2011).

V.4 Andlisis de datos

V.4.A Efecto potencial de los ectoparasitos sobre el crecimiento corporal
La tasa de crecimiento corporal (TC) se calculd para cada individuo por medio

de la siguiente ecuacion (ZUniga-Vega et al., 2005):

TC Longitud, — Longitud,
"7 dias transcurridos entre muestreos

donde las longitudes 1 y 2, representan dos diferentes medidas de la longitud hocico-
cloaca (LHC) del mismo individuo, en dos momentos diferentes. El denominador de la
ecuacion se refiere al nUmero de dias que transcurren entre las dos visitas. La tasa de
crecimiento resultante tiene como unidades mm/dia. Cabe destacar que como
Devender (1978) recomienda, solamente inclui lagartijas cuyo intervalo de tiempo
entre dos recapturas fuera menor a 100 dias, debido a que el crecimiento que sucede
durante periodos de tiempo mds largos puede incorporar un error de medicién al
confundir diferencias estacionales en los tamanos de las lagartijas, o al sesgar la tasa
de crecimiento en un intervalo de fiempo amplio donde las lagartijas pudieron haber

alcanzado su tamaio asintético.
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Antes de examinar si existe un efecto significativo del nUmero de ectopardsitos
sobre la tasa de crecimiento, verifiqué si las tasas de crecimiento corporal varian en
funcion del tamano de los individuos, ya que de ser asi los cdlculos de las tasas de
crecimiento corporal estarian sesgadas segun la falla promedio de los individuos
medidos, sobre todo porque en organismos de crecimiento indeterminado (i.e.,
crecimiento continuo a través del ciclo de vida de un individuo, tal que el tamano
corporal y la edad estdn correlacionados; Sebens, 1987) los organismos mds pequenos
tienden a crecer mds rdpido que los adultos (Webb et al., 2002). Para esto, se aplicd
en el programa R (R Core Team, 2019) por separado para cada especie una regresion
lineal usando las tasas de crecimiento corporal como variable de respuesta y la talla
promedio enfre las longitudes 1 y 2 como variable explicativa. En dos de las tres
especies esta regresion fue significativa (S. megalepidurus y S. torquatus; Apéndice B) v,
por lo tanto, calculamos los residuos de esta regresidon, que pueden considerarse como
“tasas de crecimiento independientes de la talla” (TCIT; Van Sluys, 1998; Zuniga-Vega
et al., 2005). Utilicé las TCIT para estas dos especies en andlisis subsecuentes. En la otra
especie (S. grammicus; Apéndice B), esta regresidon no fue significativa y, por lo tanto,

utilicé las tasas de crecimiento observadas en andlisis subsecuentes.

Implementé modelos lineales generales en R para estimar el efecto del nUmero
de dcaros presentes en cada organismo (variable explicativa) sobre la tasa de
crecimiento (variable de respuesta: TCIT para S. megalepidurus y S. torquatus; y tasas
de crecimiento para S. grammicus). Ademds, consideré los efectos del sexo (machos y
hembras) y de la estacién (lluvias y secas) sobre las tasas de crecimiento debido a que
en otras lagartijas los machos crecen mas rdpido y en lluvias hay mdas alimento, lo que
a su vez promueve el crecimiento corporal (Van Sluys, 1998; ZUniga-Vega et al., 2005).

Consideré efectos aditivos (i.e., modelos que explican la variacion de la variable de
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respuesta [TC] como una funcidon de la confribucion aditiva de dos o mds factores;
Cooch & White, 2006), interactivos (i.e., modelos que explican la variacion de la
variable de respuesta [TC] considerando el efecto variable de un factor dependiendo
del estado de otfro u otros factores; Daniel, 2009) y un modelo con solamente el
intercepto o modelo nulo (i.e., el valor que tiene la TC cuando no hay efecto de
ninguno de los factores incluidos en el andilisis). En total, ajusté por separado para

cada especie 12 modelos.

Para seleccionar los modelos que mejor explican la variaciéon en las variables de
respuesta (TCIT o tasas de crecimiento observadas) utilicé el criterio de informacion de

Akaike ajustado para muestras pequenas (AICc) segun Burnham & Anderson (2002):

2k(k+ 1)
AlCc = —2In(L) + 2k + ——
n—-k—1

donde k es el nUmero de pardmetros estimados en el modelo (intercepto, coeficientes
de regresion y la varianza de cada modelo), L es el valor méximo de la funcién de
verosimilitud del modelo, y n es el tamano de muestra. El modelo con el menor valor
del AICc es el que provee el mejor ajuste a los datos. Sin embargo, también se
consideraron los modelos que difieren en menos de dos unidades del AICc con
respecto al mejor modelo (AAICc < 2) porque también tienen apoyo fuerte en los

datos (Burnham & Anderson, 2003; J. B. Johnson & Omland, 2004).

Usando la libreria “MuMIn” (Barton, 2019) calculé también los pesos de Akaike
(w), que son una medida del apoyo relativo que tiene cada modelo en los datos. A
partir de estos pesos, obtuve el modelo promedio para las tasas de crecimiento de
cada especie, ponderado los coeficientes de regresion segun el valor de w para cada

uno de los 12 modelos ajustados. De este modo, los coeficientes de regresion de los
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modelos con bajos valores de w contribuyen en menor medida al cdlculo de los
coeficientes del modelo promedio (Burnham & Anderson, 2002). Se presentaron de
manera grafica los efectos del nUmero de dcaros, del sexo y de la estacion sobre las
tasas de crecimiento corporal de las fres especies a partir de los coeficientes de
regresion del modelo promedio. Calculé los intervalos de confianza (95%) de los
coeficientes de regresion del modelo promedio y consideré a aquellos que no

incluyeron al cero como efectos evidentes.

V.4.B Efecto potencial de los ectoparasitos sobre la actividad

De la base de datos generada a partir del registro de capturas y recapturas de
cada individuo, construi historias de encuentro individuales que posteriormente ingresé
en el software de libre distribucion MARK (White & Burnham, 1999). Este programa
estima la probabilidad de recaptura, que representa una medida de la tasa de
actividad de las lagartijas debido a que un individuo con baja actividad tiene menor
probabilidad de ser detectado vy, por lo tanto, de ser capturado (Gonzdlez-Tokman
et al., 2012). El proceso de estimacion de las tasas de recaptura se basa en la mdxima
verosimilitud (Lebreton et al., 1992). Debido a que la carga parasitaria es una
covariable que cambia de magnitud a través del tiempo, no es posible saber los
valores que toma cuando los individuos no son recapturados (Catchpole et al., 2008).
Estimar el efecto de este tipo de covariables que cambian a través del tiempo sobre
tasas demogrdficas representa un reto que ha sido abordado en la Ultima década

(Bonner et al., 2010).

Bonner (2013) implementé el método denominado “modelo trinomial” en el

programa MARK para analizar los efectos de covariables que varian a través del
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tiempo, tal como la carga de ectopardsitos. El modelo trinomial simplemente utiliza la
informacion de aquellas ocasiones en las que los animales fueron recapturados (y que
por lo tanto conocemos su carga de ectopardsitos) y omite aquellas en las que no
fueron detectados. Este método se implementa en MARK a fravés de una
modificacion del modelo de marcaje-recaptura-recuperacion de Burnham (1993), que
estima la tasa de recaptura (p). la probabilidad de supervivencia (S), la probabilidad
de que un individuo muerto sea recuperado (r) y la probabilidad de que un individuo
permanezca dentro de la zona de muestreo después de haber sido capturado ,
también conocida como fidelidad (F). Siguiendo lo recomendado por Argaez et al.
(2020) y Bonner (2013), fijé r = 0 en todos los modelos dado que no recuperamos ningun
animal muerto. De igual manera, fije F =1 ya que las lagartijas adultas son por o
regular filopdatricas (i.e., permanecen y/o habitualmente vuelven al drea en donde se

desarrollaron en una etapa mds temprana, Pearce, 2007).

A fravés de este enfoque trinomial implementado en MARK estimé las tasas de
recaptura (p) en funcidon de las siguientes variables explicativas: carga parasitaria
(nUmero de dcaros en cada individuo), sexo, temporada climdtica (lluvias y seca) y
temporada reproductiva (no reproductiva, meses de apareamientos y meses de
gestacion). Consideré efectos aditivos e interactivos de estas variables explicativas y

un modelo con solamente el intercepto (modelo nulo).

Debido a que no readlizamos ninguna medicion de ningun pardmetro
reproductivo, las temporadas reproductivas fueron determinadas segin los ciclos
reproductivos reportados anteriormente de la misma poblacién de S. torquatus
estudiada en esta investigacion (Feria Ortiz et al., 2001), de una poblacion en el oriente

de Tlaxcala para S. megalepidurus (Gonzalez Ruiz, 1991) y de una poblacién ubicada
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en Teotihuacdn, Edo. de México para S. grammicus (Jiménez-Cruz et al., 2005). Como
los pardmetros medidos en los modelos de marcaje y recaptura (p, entre otfros) son
estimados a partir de dos registros o muestreos, la temporada climatica y reproductiva
se determind segun el intervalo entre muestreos corresponda mayoritariamente a una
temporada u otra (Fig. ¢). La temporada “No reproductiva” de cada lagartija
comienza cuando ferminan las gestaciones y termina cuando empiezan los

apareamientos.

Gestacién Gestacion _

Nacimientos
No

reproductiva

Vitelogénesis

Apareamientos

Apareamientos

Ovulacion

Ene ‘ Feb ‘ Mar ‘ Abr ‘ May ‘ Jun ‘ Jul ‘ Ago ‘ Sep | Oct | Nov | Dic

Meses

Fig. 6. Duracion de las diferentes temporadas reproductivas de las tres especies
del género Sceloporus segun los ciclos reproductivos reportados en la literatura.
El color gris claro (=) representa el ciclo reproductivo de Sceloporus torquatus, el
gris oscuro (m) representa el ciclo reproductivo de Sceloporus grammicus y el
color negro (m) representa el ciclo reproductivo de Sceloporus megalepidurus.

Inspirado en el esquema de Vargas-Garcia et al. (2019).

Cabe destacar que antes de modelar las distintas fuentes de variacion de p,
busqué la mejor parametrizacion para el factor supervivencia (S). Para tal efecto,
primeramente, fij¢ a p con el mayor niUmero posible de pardmetros (sexo x dcaros x

temporada reproductiva) y probé todas las fuentes de variacion, mencionadas en el
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pdrrafo anterior, afectando a S. Una vez que encontré la mejor fuente de variacion
para S (de acuerdo con el menor valor de AlCc) procedi a procesar todos los modelos
para p. Este procedimiento es parsimonioso porque reduce notablemente el nUmero
total de modelos que pueden ser ajustados dadas las distintas combinaciones de las
variables explicativas (Doherty et al., 2012). En total, ajusté 37 modelos por separado

para cada especie.

Verifiqué que los coeficientes de regresion resultantes para la tasa de recaptura
(p) de cada modelo ajustado en MARK estuvieran adecuadamente estimados, es
decir con errores estdndar pequenos. De tal forma que los modelos con errores
estdndar mayores a 0.7 se ajustaron de nuevo usando la herramienta de MARK
“alternative optimization”, o modificando la funcidén de enlace para ciertos pardmetros
hasta obtener una estimacion mdas precisa (error estdndar < 0.5) de los coeficientes de
cada modelo. Escogi estos valores de errores estdndar menores a 0.5 como
aceptables para modelos bien estimados ya que son un criterio arbitrario consensuado
enfre la literatura (Daniel, 2009). Los modelos que no se pudieron estimar
apropiadamente, fueron eliminados. Finalmente, obtuve 16 modelos para .

grammicus, 13 modelos para S. megalepidurus, y 15 modelos para S. forquatus.

Seleccioné a los mejores modelos segun el menor valor del AlICc. También en
este caso calculé los pesos de Akaike (w) de cada modelo y, con base en ellos, el
modelo promedio. Posteriormente, a través de inferencia basada en todos los modelos
y en el apoyo relativo de cada modelo (Burnham & Anderson, 2003) se procedidé a
calcular y comparar el pardmetro p (probabilidad de recaptura) segun la carga

parasitaria de cada individuo.
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VI. Resultados

Durante esta investigaciéon se capturaron un total de 1,902 lagartijas entre las
tres especies, todas en edad adulta. De S. grammicus se capturaron un total de 759
lagartijas: 427 hembras con un minimo de 40.2 mm LHC y un mdximo de 63.6 mm LHC,
y 332 machos con un minimo de 37.9 mm LHC y un md&ximo de 76.5 mm LHC. De .
megalepidurus se capturaron un total de 676 lagartijas: 358 hembras con LHC de 30.7 a
74.4 mm, y 318 machos con LHC de 33 a 58.7 mm. De S. forquatus se capturaron un
total de 467 lagartijas: 280 hembras con LHC de 44.8 a 109.5 mm, y 187 machos con

LHC de 50.9 a 130.5 mm.

VI.1 Efectos del parasitismo sobre el crecimiento corporal

En cada una de las fres especies estudiadas se obtuvieron modelos fuertemente
apoyados que indican el efecto de la carga de ectopardsitos sobre la tasa de
crecimiento corporal (Cuadro 1). Sin embargo, este efecto no fue notable en ninguna

especie (Fig. 7).

En el caso de S. grammicus, obtuvimos cinco modelos altamente apoyados
(AAICc < 2.0). Dos de ellos incluyen la carga parasitaria: la interaccién del sexo con la
carga parasitaria (AAICc = 0, w = 0.291; Cuadro 1) y el efecto aditivo del nUmero de
dcaros con la temporada climdatica y el sexo (AAICc = 1.84, w = 0.116; Cuadro 1). Sin
embargo, los otros tres modelos con apoyo fuerte no incluyeron el nUmero de dcaros.
De hecho, para ningun sexo ni ninguna temporada climdatica la pendiente del creci-
miento en funcién del nUmero de dcaros difirid de cero, es decir que no existe ningun
efecto significativo de estos factores sobre la tasa de crecimiento. A continuacion se

muestran coeficientes de regresion del modelo promedio denotados por “p"” seguidos
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de sus intervalos de confianza al 95%: hembras en lluvias p = 0.00009 (-0.0004 — 0.0006),
hembras en secas B = 0.00009 (-0.0003 — 0.0005) (Fig. 7a), machos en lluvias p = -0.0002

(-0.0008 — 0.0005), y machos en secas p = -0.0002 (-0.0007 — 0.0003) (Fig. 7b).

El Unico factor que tuvo un efecto evidente sobre las tasas de crecimiento de S.
grammicus fue el sexo porque aparece en los cinco modelos con apoyo fuerte (Cuadro
1). Independientemente del nUmero de dcaros y de la temporada climdatica, los ma-
chos tienen tasas de crecimiento que en promedio son dos veces mds rapidas que las
de las hembras. Esta diferencia se observa claramente en que, tanto en lluvias como
en secas, el valor del intercepto de la TC en funciéon de la carga de ectopardsitos para

los machos (Fig. 7b) es dos veces mds alto que el intercepto para las hembras (Fig. 7a).

En S. megalepidurus encontré un patron similar. Obtuve dos modelos altamente
apoyados (AAICc < 2.0). Uno de estos modelos incluyo la carga parasitaria y su efecto
aditivo con el sexo (AAICc =0, w = 0.377; Cuadro 1). Sin embargo, el ofro modelo con
apoyo fuerte no incluyd al nUmero de dcaros, lo que indica que también en esta es-
pecie hay incertidumbre acerca del posible efecto parasitario sobre las tasas de cre-
cimiento. De hecho, para ningun sexo ni ninguna temporada climdtica la pendiente
del modelo promedio que representa el efecto del nUmero de dcaros sobre las tasas
de crecimiento (TCIT) difirié de cero: hembras en lluvias p = -0.0002 (-0.0006 — 0.0002),
hembras en secas p =-0.0002 (-0.0005 — 0.0001) (Fig. 7¢), machos en lluvias p =-0.0001 (-

0.0005 — 0.0002), y machos en secas p = -0.0002 (-0.0005 — 0.0002) (Fig. 7d).

Aligual que en S. grammicus, el Unico factor que tuvo un efecto evidente sobre
las tasas de crecimiento de S. megalepidurus fue el sexo porque aparece en los dos
modelos con apoyo fuerte (Cuadro 1). También en S. megalepidurus las tasas de creci-

miento de los machos fueron en promedio mds rapidas que las de las hembras, inde-
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pendientemente del nUmero de dcaros y de la temporada climdatica. Esta diferencia
entre sexos se observa en que en ambas temporadas el valor del intercepto para los

machos (Fig. 7d) es mayor que el intercepto para las hembras (Fig. 7¢).

En el caso de §. torquatus, obtuve seis modelos altamente apoyados (AAICc <
2.0). Unicamente uno de ellos incluyé la carga parasitaria (AAICc = 1.9, w = 0.087; Cua-
dro 1). Sin embargo, el modelo nulo fue el mds apoyado (AAICc =0, w = 0.225) vy, por lo
tanto, incluir cualquiera de las otras variables no mejord sustancialmente el ajuste con
respecto al modelo nulo. Este resultado indica claramente que no hay efectos eviden-
tes ni de la carga de ectopardsitos, ni del sexo, ni de la temporada climdtica sobre las
tasas de crecimiento de S. forquatus. Al igual que en las otras dos especies, para nin-
gun sexo ni ninguna temporada climdatica la pendiente del efecto de los dcaros sobre
el crecimiento (TCIT) fue distinta de cero: hembras en lluvias p = -0.00001 (-0.0001 —
0.00009), hembras en secas p = -0.000007 (-0.0001 — 0.00008) (Fig. 7€), machos en lluvias
B =-0.00001 (-0.00009 — 0.00007), y machos en secas = -0.00001 (-0.00009 — 0.00007)

(Fig. 7f).
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Cuadro 1. Seleccién de modelos para las tasas de crecimiento corporal de tres especies de lagartijas del
género Sceloporus. Se muestran los valores de AICc, AAICc, peso de Akaike (w) y el nUmero de
pardmetros (k; intercepto, coeficientes de regresion y varianza) para cada modelo.

Modelo AlCc AAICc w k

Sceloporus grammicus

Numero de acaros x Sexo -327.09 0 0.291 5
Temporada climatica + Sexo -326.45 0.64 0.211 4
Temporada climatica x Sexo -325.71 1.38 0.146 5
Sexo -325.69 1.4 0.144 3
Numero de acaros + Temporada climatica + Sexo -325.25 1.84 0.116 5
Numero de acaros + Sexo -323.46 3.63 0.048 4
Numero de acaros x Temporada climatica x Sexo -322.94 4.15 0.037 9
Temporada climatica -317.99 9.1 0.003 3
Numero de acaros + Temporada climética -316.89 10.2 0.002 4
Modelo nulo -316.27  10.82 0.001 2
Numero de 4caros x Temporada climatica -314.63  12.46 0.001 5
Numero de acaros -314.15 12.94 <0.001 3
Sceloporus megalepidurus
Numero de acaros + Sexo -345.07 0 0.377 4
Temporada climatica + Sexo -343.3 1.77 0.155 4
Numero de acaros x Sexo -343.07 2 0.139 5
Numero de acaros + Temporada climatica + Sexo -343.04 2.03 0.137 5
Temporada climatica x Sexo -342.03 3.04 0.082 5
Sexo -341.98 3.09 0.08 3
Numero de acaros x Temporada climatica x Sexo -339.07 6 0.019 9
Modelo nulo -335.87 9.2 0.004 2
Temporada climatica -334.98 10.08 0.002 3
Numero de dcaros x Temporada climética -334.11  10.96 0.001 5
Numero de acaros -333.86  11.21 0.001 3
Numero de 4caros + Temporada climatica -332.92  12.15 0.001 4
Sceloporus torquatus
Modelo nulo -219.57 0 0.225 2
Temporada climatica -219.22 0.36 0.188 3
Temporada climatica x Sexo -218.18 1.39 0.112 5
Sexo -218.18 1.4 0.112 3
Temporada climatica + Sexo -217.91 1.67 0.098 4
Numero de acaros -217.67 1.9 0.087 3
Numero de 4caros + Temporada climatica -217.02 2.55 0.062 4
Numero de acaros + Sexo -216.21 3.36 0.042 4
Numero de acaros + Temporada climatica + Sexo -215.63 3.94 0.031 5
Numero de 4caros x Temporada climatica -215.15 4.42 0.025 5
Numero de acaros x Sexo -214.02 5.55 0.014 5
Numero de acaros x Temporada climatica x Sexo -211.68 7.89 0.004 9
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de crecimiento independientes de la talla (TCIT, para S. megalepidurus y S.

forquatus) en a) hembras de Sceloporus grammicus, b) machos de Sceloporus

grammicus, €) hembras de Sceloporus megalepidurus, d) machos de Sceloporus

megalepidurus, €) hembras de Sceloporus torquatus y f) machos de Sceloporus
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la temporada climdatica de lluvias. Los circulos rellenos (e) y las lineas continuas
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V1.2 Efecto del parasitismo sobre la actividad

En cada una de las fres especies estudiadas se obtuvieron modelos fuertemente
apoyados que indican el efecto de la carga de ectopardsitos sobre la tasa de
recaptura (p) (Cuadro 2). En el caso de S. grammicus, el modelo que mejor ajustd para
la supervivencia (S) indica que este pardmetro varia en funcion de la temporada
climdtica (Apéndice C). Una vez fijado este efecto (S[temporada climdtical),
obtuvimos 2 modelos altamente apoyados (AAICc < 2.0) para la tasa de recaptura (p).
Uno de estos dos modelos incluye a la carga parasitaria y su interaccion con el sexo y
la temporada reproductiva (Cuadre 2). El ofro modelo altamente apoyado para p fue el
efecto aditivo del sexo y la temporada reproductiva. Por lo tanto, incluir el efecto de
los ectopardsitos en el primer modelo no mejord sustancialmente el ajuste con
respecto al segundo modelo que no incluye a los ectopardsitos (ambos modelos
explican igual de bien el comportamiento de los datos). Por lo tanto, el efecto de los
ectopardsitos sobre p no es tan evidente en esta especie (Fig. 8). Solamente en las
hembras durante la temporada de apareamientos, la tasa de recaptura aumenta

ligeramente conforme aumenta la carga parasitaria (Fig. 8b).
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Cuadro 2. Seleccién de modelos para las tasas de supervivencia y de recaptura de tres especies de
lagartijas del género Sceloporus. Se muestran los valores de AICc, AAICc, peso de Akaike (w) y el nUmero
de pardmetros (k; intercepto, coeficientes de regresién y varianza) para cada modelo. Resaltados en
“negritas” se muestran los modelos seleccionados segun su AAICc (> 2.0).

Modelo AlCc AAICc w k

Sceloporus grammicus

S(temporada climatica) p(sexo x nimero de acaros x temporada 790.88 0 0.577 14
reproductiva)

S(temporada climatica) p(sexo + temporada reproductiva) 792.11 1.22 0.312 6
S(temporada climatica) p(sexo x temporada reproductiva) 795.21 4.33 0.066 8
S(temporada climatica) p(sexo x nimero de acaros) 797.37 6.49 0.022 6
S(temporada climatica) p(nimero de acaros + temporada 798.7 7.82 0.011 5
climatica)

S(temporada climatica) p(nimero de acaros x temporada 800.64 9.76 0.004 6
climatica)

S(temporada climatica) p(nimero de acaros + temporada 802.8 11.92 0.001 6

reproductiva)

S(temporada climatica) p(nimero de acaros) 803.3 12.42 0.001 4
S(temporada climatica) p(sexo + nimero de acaros) 803.69 12.81 <0.001 5
S(temporada climatica) p(modelo nulo) 804.4 13.55 <0.001 3
S(temporada climatica) p(nimero de acaros x temporada 804.91 14.03 <0.001 8

reproductiva)

S(temporada climatica) p(sexo) 805.19 14.3 <0.001 4
S(temporada climatica) p(sexo + temporada climatica) 805.83 1495 <0.001 5
S(temporada climatica) p(temporada climatica) 806.46 15.57 <0.001 4
S(temporada climatica) p(sexo x temporada climatica) 807.86 16.97 <0.001 6
S(temporada climatica) p(temporada reproductiva) 808.28 17.4 <0.001 5

Sceloporus megalepidurus

S(modelo nulo) p(sexo x nimero de acaros x temporada 549.86 0 0.253 13
reproductiva)

S(modelo nulo) p(sexo x nimero de acaros) 550.03 0.17 0.233 5
S(modelo nulo) p(temporada reproductiva) 550.6 0.74 0.175 4
S(modelo nulo) p(niimero de acaros x temporada reproductiva) 551.58 1.72 0.107 7

S(modelo nulo) p(modelo nulo) 552.32 2.46 0.074 2
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Modelo AlCc AAICc w k
S(modelo nulo) p(sexo + temporada climatica) 554.04 4.18 0.031 4
S(modelo nulo) p(nimero de acaros) 554.08 4.22 0.031 3
S(modelo nulo) p(temporada climatica) 554.2 4.33 0.029 3
S(modelo nulo) p(sexo) 554.21 4.35 0.029 3
S(modelo nulo) p(sexo x temporada reproductiva) 555.66 5.79 0.014 7
S(modelo nulo) p(sexo x temporada climatica) 556.07 6.2 0.011 5
S(modelo nulo) p(sexo x nimero de dcaros x temporada climatica) 557.2 7.34 0.006 9
S(modelo nulo) p(nimero de acaros x temporada climatica) 557.38 7.51 0.006 5

Sceloporus torquatus

S(sexo + temporada climatica) p(sexo + nimero de acaros + 509.12 0 0.485 8
temporada reproductiva)

S(sexo + temporada climatica) p(sexo x nUmero de 4caros x 511.19 2.07 0.172 15
temporada reproductiva)

S(sexo + temporada climatica) p(sexo + temporada reproductiva) 511.32 2.2 0.161 7

S(sexo + temporada climéatica) p(nUmero de acaros + temporada 512.47 3.35 0.091 7
reproductiva)

S(sexo + temporada climatica) p(sexo x temporada reproductiva) 513.33 4.21 0.059 9

S(sexo + temporada climéatica) p(nimero de acaros x temporada 515.64 6.52 0.019 7
climatica)
S(sexo + temporada climatica) p(numero de acaros + temporada 517.93 8.82 0.006 6
climatica)
S(sexo + temporada climatica) p(sexo + numero de acaros + 519.38 10.26 0.003 7

temporada climatica)

S(sexo + temporada climéatica) p(nimero de acaros) 519.68 10.56 0.002 5
S(sexo + temporada climatica) p(sexo + nimero de 4caros) 521.67 12.55 0.001 6
S(sexo + temporada climatica) p(temporada climatica) 524.32 15.2 <0.001 5
S(sexo + temporada climatica) p(sexo) 524.32 15.2 <0.001 5
S(sexo + temporada climatica) p(sexo x nUmero de acaros x 524.75 15.64 <0.001 11

temporada climatica)
S(sexo + temporada climéatica) p(sexo + temporada climatica) 526.35 17.24 <0.001 6

S(sexo + temporada climéatica) p(sexo x temporada climatica) 528.39 19.28 <0.001 7
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Fig. 8. Grdficas del efecto de los ectopardsitos (nUmero de dcaros) sobre la acti-
vidad (tasa de recaptura, p) de lagartijas Sceloporus grammicus. a) Hembras en
temporada no reproductiva, b) hembras en temporada de apareamientos, c)
hembras en temporada de gestacion, d) machos en temporada no reproducti-
va, €) machos en temporada de apareamientos y f) machos durante la fempo-
rada donde las hembras estdn gestantes. Las lineas continuas representan la
pendiente de regresién de cada modelo y las lineas discontinuas representan +

1 error estdndar.

En el caso de S. megalepidurus, el modelo que mejor ajustd para la superviven-
cia (S), fue el modelo nulo (Apéndice C). Una vez fijado este modelo S(modelo nulo),
obtuvimos 4 modelos altamente apoyados (AAICc < 2.0) para la tasa de recaptura
(p). Tres de estos modelos incluyeron a la carga parasitaria: la interaccién del nUmero
de dcaros con el sexo y la temporada reproductiva, la interaccidon del nUmero de dcao-

ros con el sexo, y la interaccion del nimero de dcaros con la temporada reproductiva
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(Cuadro 2). Sin embargo, el ofro modelo altamente apoyado para p no incluyd al nUme-
ro de dcaros, sino solamente a la temporada reproductiva. De acuerdo con las pen-
dientes derivadas del modelo promedio (Fig. 9), el efecto de los dcaros sobre p sola-
mente fue evidente en las hembras durante la temporada no reproductiva, en las que
el efecto fue negativo (Fig. 9a), y en los machos durante las temporadas no reproducti-
va (Fig. 9d) y de gestacion (Fig. 9f). En estos Ultimos dos casos el efecto de los dcaros so-

bre la tasa de recaptura fue positivo.

Sceloporus megalepidurus
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Fig. 9. Grdficas del efecto de los ectopardsitos (nUmero de dcaros) sobre la acti-
vidad (tasa de recaptura, p) de lagartijas Sceloporus megalepidurus. a) Hem-
bras en temporada no reproductiva, b) hembras en temporada de apareo-
mientos, ¢) hembras en temporada de gestacion, d) machos en temporada no
reproductiva, €) machos en temporada de apareamientos y f) machos durante
la temporada donde las hembras estdn gestantes. Las lineas continuas represen-
tan la pendiente de regresion de cada modelo y las lineas discontinuas repre-

sentan + 1 error estdndar.
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ajustd a los datos incluyd el efecto aditivo del sexo y la temporada climdtica
(Apéndice C). Una vez fijado el modelo S(sexo + temporada climdtica), obtuvimos un
solo modelo altamente apoyado (AAICc < 2.0) para la tasa de recaptura (p) de esta
especie. Este modelo incluyd el efecto aditivo del nUmero de dcaros, el sexo y la tem-
porada reproductiva (Cuadro 2). El modelo promedio indica variacion evidente de la
tasa de recaptura (p) de S. torquatus en funcién de estas tres variables (Fig. 10). El efec-
to de la carga parasitaria en ambos sexos y para todas las temporadas reproductivas

fue positivo, con ligeras diferencias entre sexos y temporadas en los valores de las

pendientes.
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Fig. 10. Grdficas del efecto de los ectopardsitos (nUmero de dcaros) sobre la

actividad (tasa de recaptura, p) de lagartijas Sceloporus torquatus. @) Hembras en

temporada no reproductiva, b) hembras en temporada de apareamientos, ¢)

hembras en temporada de gestacion, d) machos en temporada no reproductiva, e)

machos en temporada de apareamientos y f) machos durante la temporada donde

las hembras estdn gestantes. Las lineas continuas representan la pendiente de

regresion de cada modelo y las lineas discontinuas representan + 1 error esténdar.
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VIl. Discusion

Esta investigacion arrojé resultados que no apoyan la hipdtesis, en el sentido de
que los dcaros fienen efectos en el crecimiento o actividad de las lagartijas. Las
estimaciones de las tasas de crecimiento indican que no existe ningun efecto de la
carga de ectopardsitos sobre el desarrollo corporal de ninguna de las tres especies
estudiadas. En contraste, las estimaciones de las tasas de recaptura reflejan efectos de
los ectopardsitos sobre la actividad de estas lagartijas, aunque la magnitud y direccion
de estos efectos difirieron entre especies. De hecho, detectamos una compleja
inferaccion entre la carga de ectopardsitos, el sexo y la temporada reproductiva
afectando la actividad de dos de las tres especies de lagartijas (S. megalepidurus vy S.
forquatus). En la otra especie (S. grammicus) solamente observamos un ligero efecto
positivo de los dcaros sobre la actividad de las hembras exclusivamente en la
temporada de apareamientos. Es muy importante resaltar que el efecto de la carga
de ectopardsitos sobre casi todos los estimados de las tasas de recaptura para las tres
especies fue positivo. Es decir, la actividad de las lagartijas parece aumentar en los
individuos con mdas acaros. Este patrén es contrario a la hipdtesis de que los patdgenos
generan un sindrome de enfermedad vy, por lo tanto, reducen la actividad de los

hospederos.

VII.1 Crecimiento corporal

En ninguna de las tres especies estudiadas encontré un efecto notable de la
carga de ectopardsitos sobre la tasa de crecimiento corporal. Esto es opuesto a lo que
se ha observado en ofras especies animales, en las que los pardsitos reducen la

capacidad de los hospederos de ganar peso y masa. Por ejemplo, el vencejo Apus
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melba experimenta una disminucion significativa de la tasa de crecimiento corporal
cuando los individuos se encuentran parasitados por moscas Crataerina melbae que
se alimentan de la sangre de sus hospederos (Bize et al., 2004). También en pichones
del ave Mimus saturninus se ha observado que las moscas pardsitas de sus nidos
repercuten negativamente en el desarrollo temprano de los individuos que crecen en
ellos, a niveles que llegan incluso a provocar su muerte a los 3 o 4 dias (Rabuffetti &
Reboreda, 2007). Otfro caso es la disminucién en la tasa de crecimiento de ardillas
Tamias striatus infectadas por larvas de moscas Cuterebra emasculator, donde el
desarrollo puede ser hasta 3.5 veces mas lento en individuos parasitados (Careau
et al., 2010, 2012). De hecho, en lagartijas de la especie Sceloporus virgatus, Cox y
John-Alder (2007) encontraron que existe una asociacidon negativa entre la carga de
ectopardsitos y la tasa de crecimiento, lo cual es claramente opuesto a lo que observé
en ofras especies del mismo género. Sin embargo, estos autores se enfocaron en
machos juveniles, mientras que en este frabajo sélo consideré organismos adultos. La
relacion filial de S. virgatus con las tres especies de este estudio, hace pensar que los
juveniles de estas Ultimas pudieran ser afectadas por los acaros. Sin embargo, los
tamanos muestrales de éstas tres poblaciones fueron suficientemente grandes como
para detectar la susceptibilidad de algin porcentaje menor (e.g., datos aislados no
significativos) en adultos. Por lo tanto, es posible que los dcaros que parasitan a mis
especies de estudio si reduzcan la tasa de crecimiento, pero solamente en los
juveniles. Cierfamente esta fase del ciclo de vida de muchos repfiles se caracteriza por
presentar una alta inversion en el aumento de longitud y masa (Haenel & John-Alder,
2002), sin embargo, es necesario realizar mds estudios para corroborar la posibilidad de
que los recién nacidos y juveniles tal vez sean mds susceptibles a los efectos negativos

de los pardsitos.
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Aunque los mecanismos a fravés de los cuales los pardsitos afectan al
crecimiento corporal de los huéspedes son aiun poco claros, posiblemente la
reduccion observada del crecimiento se deba a que los pardsitos extraen cantidades
considerables de nutrientes, o a que es muy costosa la respuesta inmune y entonces
hay una disyuntiva (“trade-off”) entre crecer y defenderse de patdégenos. Mis
resultados parecen indicar que ninguno de estos dos procesos suceden en mis
especies de interés, y/o que los dcaros de las familias Argasidae, Pterygosomatidae y
Trombiculidae que hospedan a mis especies de estudio (Guzmdan-Cornejo et al., 2018)

Nno generan una respuesta inmune en los hospederos, quizd por su inmunidad innata.

En Sceloporus grammicus y S. megalepidurus encontré que el Unico factor que
se relacionod estadisticamente con la tasa de crecimiento fue el sexo. Particularmente,
en ambas especies la velocidad de crecimiento es mayor en machos que en
hembras. Sin embargo, esto es un aspecto dimoérfico del desarrollo de muchas
especies de lagartijas. Por ejemplo, esta diferencia entre sexos ya ha sido reportada
anteriormente en ofra poblacion de Sceloporus grammicus (Lemos-Espinal & Ballinger,
1995b), asi como en otras especies de lagartijas como Sceloporus jarrovii (Cox et al.,
2008), Liolaemus lIutzae (Duarte Rocha, 1995), Anolis sagrei (Cox etal., 2009), y
Tropidurus itambere (Van Sluys, 1998), entfre ofras especies en las que los machos
también crecen mds rdpido que las hembras. Aparentemente, en muchos animales
con dimorfismo sexual en los que los machos son mds grandes que las hembras, hay
una fuerte presion de seleccion por alcanzar esas tallas grandes lo mas rdpido posible
para poder competir con otros machos por acceso a las hembras y a los territorios
(e.g., anfibios: Shine, 1979; aves: Amadon, 1959; Downhower, 1976; primates: Crook,
2017; Fleagle et al., 1980). Ademds, usualmente los machos de lagartijas crecen mds

rdpido que las hembras desde los estadios juveniles (Cox et al., 2006; Haenel & John-



Facultad de Ciencias, UNAM

Alder, 2002). En la gran mayoria de las especies del género Sceloporus, los machos son
territoriales, poliginicos y de mayor tamano que las hembras (Jiménez-Arcos et al.,

2017).

Notablemente, a pesar de que hay un marcado dimorfismo sexual también en
S. torquatus, con lo machos mdas grandes que las hembras, no detecté diferencias
entre sexos en la velocidad de crecimiento. Esto puede deberse a dos causas. En
primer lugar, los machos pueden crecer a la misma velocidad que las hembras, pero
durante mads tiempo; es decir que las hembras alcanzan su talla asintética antes que
los machos. En segundo lugar, los machos pueden crecer sustancialmente mas rdpido
que las hembras, pero solamente durante su estadio juvenil como sucede en machos

juveniles de S. virgatus (Cox & John-Alder, 2007).

VI.2 Actividad

En este estudio busqué estimar los efectos que la carga de ectopardsitos
impone sobre la actividad de las tres especies de lagartijas. Estudios anteriores
demuestran que el parasitismo no sélo desencadena una serie de procesos fisioldgicos
por la respuesta inmune (inflamacién, hipersensibilidad, anafilaxia, alergia, entre otros),

sino que también genera respuestas conductuales en los hospederos (Dantzer & Kelley,

2007; Kent et al., 1992) como el sindrome de enfermedad (‘sickness behavior”).

A pesar de la amplia variedad de frabajos que estudian este sindrome, ninguna
investigacion ha abordado el tema a fravés de las estimaciones de la tasa de
recaptura de los individuos parasitados. En mi investigacion decidi usar estimaciones
de la tasa de recaptura como un indicador cuantitativo del nivel de actividad

locomotora de las lagartijas, ya que los individuos mds activos usualmente se
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encuentran fuera de sus refugios desempenando sus actividades comunes de forrajeo,
cortejo, termorregulacién o de territorialidad, lo cual los vuelve mas visibles y, por lo
tanto, fienden a ser recapturados con mayor frecuencia (Gonzdlez-Tokman et al.,
2012). Inversamente, los individuos con una actividad menor (presumiblemente
enfermos) se encuentran limitados a realizar las actividades minimas necesarias para
sobrevivir y permanecerdn mas tiempo denfro de sus refugios, convirtiéndose en
objetivos mds dificiles de detectar y, por lo tanto, de recapturar. Bajo esta logica es
que defini mis hipotesis: en las que los hospederos con mayor carga de ectopardsitos
desarrollardn un sindrome de enfermedad gque disminuye su actividad, generando una
menor probabilidad de ser recapturado, y viceversa. Sin embargo, con la Unica
excepcion de las hembras de S. megalepidurus en temporada no reproductiva (Fig.
9a), mis resultados no apoyan esta hipdtesis. En algunos casos (i.e. en algunas de las
combinaciones de especie, sexo y temporada) encontré una relacion estadistica
notable de los dcaros sobre la actividad, pero esta asociacion fue positiva en la
mayoria de estos casos. Es decir, los individuos con mayor carga de ectopardsitos
tuvieron valores mds altos de la tasa de recaptura vy, por lo tanto, un mayor nivel de
actividad. En ofros casos, no detecté ninguna relacion entre la tasa de recaptura y el
numero de Acaros. Por lo tanto, en general, estos patrones indican la ausencia de un

efecto de la carga de ectopardsitos sobre la actividad de mis tres especies focales.

No obstante, mis resultados no descartan por completo la posibilidad de que los
individuos mas parasitados desarrollen un sindrome de enfermedad. La disminucion de
la actividad es Unicamente uno de los mecanismos que pueden surgir en un
organismo con sindrome de enfermedad (Ashley & Wingfield, 2012; Hart, 1988; Shattuck
& Muehlenbein, 2015). Es probable que los dcaros pardsitos de mis tres especies de

lagartijas estudiadas si produzcan un sindrome de enfermedad en ellas, generando
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otras alteraciones conductuales distintas a la disminuciéon de la actividad. Por ejemplo,
en reptiles parasitados es muy comun la alteracidn de los patrones de
termorregulacion, aumentando su exposicion a la luz solar para incrementar la
temperatura corporal, por ejemplo en las lagartijas Dipsosaurus dorsalis (Vaughn et al.,
1974) y Callopistes maculatus (Cabanac & Gosselin, 1993), en las serpientes Pituophis
melanoleucus y Arizona elegans (Burns et al., 1996) y en las tortugas Terrapene carolina
y Chrysemys picta (Monagas & Gatten Jr, 1983). Esta fiebre conductual se ha
interpretado como un mecanismo que ayuda a montar una respuesta inmune
eficiente (Hart, 2010). También es posible que el sindrome de enfermedad se manifieste
en la disminucion del apetito o anorexia de estas lagartijas, como se observd en el
ratébn doméstico cuando se encuentra parasitado por Listeria monocytogenes (Murray
& Murray, 1979). Otro ejemplo es la presencia de anorexia acompanada por fiebre en
patos Anas platyrhynchos inyectados con lipopolisacdridos de Escherichia coli (Marais
et al., 2013). Cabe aclarar que descartar la disminucion de la actividad en organismos
parasitados no implica descartar la presencia de un sindrome de enfermedad, por lo
tanto, es importante examinar estas ofras posibles conductas de enfermedad en
lagartijas parasitadas por dcaros ya que estos cambios conductuales son hipdtesis que

deben ser probadas a futuro.

En las fres especies de lagartijas encontré efectos positivos de la carga de
ectopardsitos sobre la actividad de sus hospederos. Esto es un resultado que
claramente contradice mi hipdtesis y puede deberse a una asociacidon con
causalidad inversa: las lagartijas con niveles mds altos de actividad pasan mds tiempo
fuera de los refugios patrullando territorios mds grandes, forrajeando o interactuando
infensamente con otros conespecificos, lo cual hace mds probable que contraigan

una mayor cantidad de dcaros (Argaez et al., 2020). De hecho, es también probable
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que estos individuos con altas tasas de actividad que contraen mdas ectopardsitos
sean también individuos con buen estado de salud debido a que en S. forquatus
Argaez et al. (2020) mostraron una relacién positiva entre el nUmero de dcaros por
individuo vy la probabilidad de supervivencia. En otfras palabras, lagartijas sanas, que
tienen mayores probabilidades de sobrevivir, son mds activas y, por lo tanto, adquieren
mas Acaros. Este patron en el que se observan las mayores cargas parasitarias sobre
los individuos que aparentemente se mueven mds ya ha sido reportado con
anterioridad en lagartijas (e.g., Sceloporus jarrovi: Fuxjager et al., 2011; Lacerta agilis:

Olsson et al., 2000) y en primates (Nunn & Tae-Won Dokey, 2006).

Debo destacar que encontré diferencias entre especies en la asociacion entre
actividad y carga de ectopardsitos. En S. grammicus, de entre los dos sexos y las fres
temporadas reproductivas que incluimos en el andlisis, la asociacion positiva entre Ia
carga de ectopardsitos y la actividad sélo sucedid en las hembras durante la
temporada de apareamientos. Una explicacion tentativa es que las hembras
incrementan su movilidad en estos meses porque son constantemente persuadidas por
los machos y, en consecuencia, al moverse mds contraen mds dAcaros. Estudios
anteriores ya han reportado que en la temporada de apareamientos, los machos de
algunas especies de lagartijas persiguen infensamente a las hembras (e.g., Lacerta
vivipara: Bauwens & Verheyen, 1985; Le Galliard et al., 2005; Platysaurus broadleyi:
Schutz etal, 2007). En S. megalepidurus, el efecto positivo de la carga de
ectopardsitos sobre la actividad Unicamente fue evidente en los machos durante las
temporadas que categorizamos como no reproductiva y de gestacién. Este resultado
es contrario a lo que esperaba, ya que los machos tienden a tener mayores niveles de
actividad y a desplazarse mds en la temporada de apareamientos. Esta variacion

temporal en la asociacion positiva entre carga de ectopardsitos y actividad requiere
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de una investigacion mds profunda de los patrones conductuales de los machos a lo

largo del ano.

A diferencia de las ofras dos especies, para S. torquatus en ambos sexos y en las
fres temporadas reproductivas obtuve el mismo resultado: un efecto positivo de la
carga de ectopardsitos sobre la tasa de actividad. Esto quiere decir que las lagartijas
qgue son mds activas y se mueven mds, independientemente de su sexo o de la
temporada reproductiva en la que se encuentren, adquieren un mayor nimero de
ectopardsitos. Aunque este patrdn positivo entre la actividad y el nUmero de dcaros
también lo detecté en algunas combinaciones de sexo y temporada de las otras dos
especies, la generalidad para machos y hembras en las fres temporadas en S.
forquatus indica una mayor probabilidad de adquirir dcaros en comparacion con S.
grammicus y S. megalepidurus. Aguilar Herndndez (2019) reporté diferencias entre
estas mismas tres especies de hospederos en la abundancia, intensidad y prevalencia
de los mismos dcaros exactamente en las mismas poblaciones con las que trabajé en
esta investigacion. Ademds de que la prevalencia para S. torquatus es del 100% (i.e.
todos los individuos a lo largo de todo el ano tienen al menos un dcaro), la intensidad
promedio de estos dcaros (i.e. nUmero de &caros por hospedero) en la poblacién de S.
forquatus alcanza un mdximo de mads de 160 dcaros por lagartija, mientras que la
intensidad promedio en la poblacién de S. grammicus tuvo un mdximo de alrededor
de 30 dcaros por individuo y en la poblacidon de S. megalepidurus el méximo fue de
poco mds de 60 dcaros por lagartija (Aguilar Herndndez, 2019). Dado que en la
poblacion de S. torquatus los ectopardsitos son mds abundantes, entonces la
probabilidad de que las lagartijas de esta poblacion mdas activas sean mds parasitadas

es claramente mayor que en las ofras dos especies.
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Finalmente, el Unico efecto inverso de la carga de ectopardsitos sobre la tasa
de actividad que detecté fue en las hembras de S. megalepidurus durante Ia
temporada no reproductiva. Esta tendencia negativa es el Unico resultado que apoya
la hipdtesis que sugiere un sindrome de enfermedad reflejado en menor actividad de
los organismos con mds patdgenos (Ashley & Wingfield, 2012; Hart, 1988). Dicho de otra
manera, mis resulfados demuestran que el Unico posible efecto negativo de la carga
de ectopardsitos sobre la actividad de los hospederos sucede Unicamente en las
lagartijas hembras de S. megalepidurus y durante la temporada no reproductiva. En
esta temporada, las hembras se encuentran en recuperacion de la gestacion tardia y
de los partos, los cuales implican importantes costos energéticos (Angilletta & Sears,
2000; Demarco & Guillette, 1992; ZUniga-Vega, 2011), sobre todo para esta especie
vivipara y que es la de menor tamano de las fres que examiné en esta investigacion,
ya que el gasto energético de los partos puede tardar mds tiempo en recuperarse en
esta especie en comparacion con las otras dos especies estudiadas.. Ademds, en esta
poblacién de lagartijas durante la temporada no reproductiva (principalmente los
meses entfre abril y julio) la abundancia de dcaros alcanza sus niveles mds altos
(Aguilar Herndndez, 2019). Por lo tanto, durante estos meses no reproductivos, las
hembras de S. megalepidurus pueden tener un bajo nivel de salud y una pobre
condicién corporal después de los partos debido a que se ven obligadas a sufrir una
disyuntiva (“trade-off”) entre la recuperacién de los recientes eventos reproductivos y
la eficiencia en la respuesta inmune ante la abundante presencia de dcaros. Se han
observado disyuntfivas similares donde los gastos energétficos del parto v,
consecuentemente, de la recuperacidn postparto de las hembras reducen
significativamente su desempeno a niveles de disminuir su supervivencia (Zuniga-Vega,

2011). Al estar inmunocomprometidas, las lagartijas hembras podrian desarrollar un
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sindrome de enfermedad que disminuya su actividad, reservando la mayor cantidad
de energia para minimizar el impacto de esta disyuntiva y mantener al margen a los
ectopardsitos durante su recuperacion. Sin embargo, esta relacidon estadistica
negativa entre la actividad de las hembras en temporada no reproductiva y su carga
de ectopardsitos no basta para poder demostrar la presencia de un sindrome de
enfermedad. Es necesario realizar en un futuro evaluaciones clinicas de la salud de
estas hembras gestantes mientras se encuentran durante y después de la época de
partos, de tal forma que se evidencie la relacién entre la recuperacion postparto vy el

estado de salud de las lagartijas hembras.

VII.3 Parasitismo sin danos notables en el hospedero

Mis resultados tanto en el crecimiento como en la actividad (salvo la excepcidn
de las hembras de S. megalepidurus en temporada no reproductiva) aparentemente
no apoyan la hipdtesis de que los dcaros generan efectos negativos conductuales o
fisiolégicos relacionados al crecimiento sobre especies de lagartijas del género
Sceloporus. Argaez et al. (2020) anteriormente no detectaron ningin efecto negativo
de los dAcaros sobre la supervivencia de las mismas tres especies de lagartijas
Sceloporus. Adicionalmente, Halliday et al. (2014) tampoco encontraron un costo
evidente de los acaros (Trombiculidae) sobre la actividad y la condicion corporal de S.
jarrovii. Otro ejemplo en lagartijas del mismo género, es el estudio de Seddon & Hews
(2016) en el que no encontraron ninguna asociacion entre la carga de ectopardsitos,
la produccién de melanina y la condicidn corporal de S. occidentalis. Mis resultados,
aunados a la evidencia de los estudios precedentes, no demuestran efectos negativos

por parte de los dcaros de las familias Argasidae, Pterygosomatidae y Trombiculidae
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(Guzman-Cornejo et al., 2018) sobre lagartijas del género Sceloporus. Esto sugiere que
los efectos adversos de estos dcaros sobre estos hospederos podrian ser tal vez
minimos o incluso inexistentes. Estas fres familias de d&caros son estrictamente
hematéfagas por lo menos en una de sus fases del ciclo de vida, y mis resultados no
contradicen el cardcter parasitario de estos dcaros. Los dcaros son pardsitos ya que
evidentemente obtienen nutrientes y un medio de dispersion a partir de estas lagartijas,

pero al parecer sin ocasionarles danos notables.

Es muy probable que haya existido un largo proceso de coevolucidon entre estas
familias de dacaros y lagartijas del género Sceloporus, lo que ha llevado a una
reduccioén en la patogenicidad de los dcaros y a mecanismos de tolerancia de las
lagartijas. Las familias de dcaros que parasitan a estas lagartijas son organismos de
muy pequeno tfamano que corren altos riesgos si pierden y matan a su hospedero. Por
lo tanto, la presidn de seleccidn en ellos debe estar dirigida a generar mecanismos
que disminuyan su patogenicidad (Wall, 2007). Por ofro lado, las lagartijas
aparentemente han optado por un desarrollo de estrategias de tolerancia que

reduzcan el costo de la infeccién por ectopardsitos (Schneider & Ayres, 2008).
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VIll. Conclusiones y perspectivas a futuro

En general, los dcaros no parecen imponer efectos notables en el crecimiento ni
en la actividad de las especies de lagartijas S. grammicus, S. megalepidurus y S.
forquatus. El Unico efecto negativo que encontré fue una ligera reduccién de la
actividad de las hembras de S. megalepidurus con muchos dcaros después de los
partos, sin embargo, este resultado no es suficiente para probar que los dcaros causan
un sindrome de enfermedad en estas lagartijas. Esto indica que los efectos negativos
provocados por estos ectopardsitos sobre estas lagartijas tienen limitaciones
contextuales y dependen de factores como el sexo o la temporada reproductiva.
Contrario a mi hipdtesis, encontré un patrdbn general en las tres especies
(particularmente en S. torquatus) donde los individuos con mds d&caros tuvieron
mayores niveles de actividad. Esto se debe probablemente a que los individuos que
fienen mayores niveles de actividad tienen a su vez mayores probabilidades de
contraer dcaros debido a que se desplazan mds y tienen mds interacciones sociales.

A partir de mis resultados surgen otras incodgnitas que aun quedan por resolver.
En primer lugar, es necesario comparar las tasas de crecimiento de las lagartijas
juveniles con distintas cargas parasitarias, ya que puede ser que los costos que los
dcaros imponen sobre el crecimiento de las lagartijas se vean reflejados Unicamente
en estadios tempranos del desarrollo e indirectamente repercutan en  sus
probabilidades de conseguir pareja cuando estos individuos sean adultos, alterando
negativamente su adecuacion (Cox et al., 2006).

En segundo lugar, los ectopardsitos podrian imponer efectos negativos sobre
otras variables que no consideré en mi estudio. Por ejemplo, estos efectos pueden
reflejarse sobre otros indicadores de salud tales como la composicion de las senales

quimicas femorales, niveles hormonales, leucocitos, hemoglobina, histamina, melanina
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enfre ofros. En algunas especies (e.g., Psammodromus algirus, Lacerta lepida, L.
monticola, Podarcis muralis) se ha observado que la composicion de las secreciones
femorales, particularmente la presencia y/o concentracion de ciertos dcidos grasos,
puede variar en funcidn de la carga parasitaria y, por lo tanto, los pardsitos podrian
disminuir la calidad de las senales quimicas (Martin et al., 2007, 2008; Martin & Lopez,
2006, 2010). De este modo, los pardsitos podrian influir negativamente en algunos
mecanismos de seleccion sexual en los que estdn involucradas las secreciones
femorales de los machos de diversas especies de lagartijas.

Finalmente, otro factor importante que no inclui en mi estudio fue la
especificidad de los efectos que cada especie de dcaro puede tener sobre estas
lagartijas. Al menos sabemos de seis especies distintas de dcaros y garrapatas
asociadas a estos hospederos (Carios talaje de la familia Argasidae, Geckobiella
pelaezi y G. texana de la familia Pterygosomatidae, Eutrombicula alfreddugesi y E.
bitarsala de la familia Trombiculidae, y Morelacarus uvazi de la familia
Leeuwenhoekiidae: Guzmdn-Cornejo et al., 2018; Trejo-Palacios et al., 2019). Por lo
tanto, cabe la posibilidad de que una especie sea mds danina que las ofras y que
estudiarlas por separado revele algunos efectos que no hemos podido detectar al

analizar todas las especies de dcaros de manera conjunta.
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X. Apéndices

Apéndice A. Cédigo de marcaje e identificacion de lagartijas.

Las marcas se realizaron sobre escamas de la superficie ventral de las cuatro
extremidades de las lagartijas. Cada extremidad se dividid en dos segmentos: brazo y
antebrazo (para las exiremidades anteriores); pierna y pantorrilla (para las

extremidades posteriores). Solo puede haber una sola marca en cada segmento. La

clave numérica corresponde al segmento en el que se hacen las marcas:

1 - Antebrazo derecho 2 - Brazo derecho
3 - Brazo izquierdo 4 - Antebrazo izquierdo
5 - Pantorrilla derecha 6 - Pierna derecha
7 - Pierna izquierda 8 - Pantorrilla izquierda

Para determinar el orden de los digitos cada segmento fue divido en tres
regiones segun su proximidad a la articulacién central de la extremidad (codo o
rodilla): regidon préoxima al codo/rodilla, regidon central del segmento y region lejana al
codo/rodilla. El orden de los digitos estd determinado de izquierda a derecha segun la
cercania que existe entre la marca y la extremidad (codo o rodilla), como se muestra
en el siguiente esquema:

b)

Individuo
276

Apéndice A. (a) Enumeracion de los 8 segmentos donde se colocé la cicatriz y
(b) la posicion de la cicatriz en cada segmento determiné el orden de los digitos
(segun el ejemplo: region proxima — 2, regidén central — 7 y region lejana - 6 =
#276).
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Apéndice B. Grdficas y resultados de las regresiones de la tasa de crecimiento con

respecto a la longitud hocico-cloaca en a) Sceloporus grammicus, b) S. megalepidu-

rus, y €) S. torquatus.
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Apéndice C. Grdficas de los estimados para la supervivencia (S) de a) Sceloporus
grammicus, y b) S. torquatus. Las barras de error denotan + 1 error estdndar. En el caso
de S. megalepidurus ninguna de las variables explicativas fuvo un efecto sobre S. Para
esta especie la supervivencia promedio para ambos sexos y todas las temporadas fue

de 0.63+0.11.
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