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PRESENTACION

A pesar de que la iguana negra Ctenosaura pectinala es recurrentemente
explotada en nuestro pais, el conocimiento de su biologia es limitado. Sin embargo
cada vez mas gente estd interesada en este reptil, dirigiendo parte de su tiempo y
recursos para criarlo en cautiverio. Aun asi, no se ha generado informacién
biologica pertinente que ayude a delinear cada uno de los aspectos que requiere
esta especie para subsistir y/o reproducirse. El obtener informacion sobre su
biologia reproductora puede ser la via que permita [a implementacion exitosa de
medidas adecuadas de conservacion y explotacion.

Una manera practica de obtener los datos que ayuden a conocer tanto los
aspectos poblacionales como reproductores de las especies explotadas es a partir
de las personas que aprovechan esta especie. Esta manera de obtencién de datos
es comunmente utilizada en pesquerias, no asi en vertebrados terrestres. Es
urgente recopilar los datos necesarios en los lugares clave antes de que los
mecanismos de conservacion que se implementen sean insuficientes para revertir
las consecuencias negativas de la explotacion indiscriminada que ha sufrido la
especie.

El presente trabajo recopila informacion importante sobre la biologia
reproductora de una poblacion de iguana negra sujeta a una alta incidencia de
caza. Con el fin de hacer accesibles los resultados obtenidos, el trabajo se divide
en cinco capitulos: en el primer capitulo se plantean los aspectos tecdricos sobre
tacticas y patrones reproductores en vertebrados. Se sefiala el area de
distribucion, cicle reproductor y estatus de conservacion de Ctenosaura pectinata.
Se plantea el objetivo general, y los objetivos particulares desarroliadas en los
capitulos dos, tres y cuatro. Se describe la zona de estudio y se muestra cudl es la
problematica por la que atraviesa la poblacién de iguana negra en la region de
Nizanda. El capitulo dos esta destinado a determinar los aspectos que influyen
sobre la fertilidad de las hembras de C. pectinata. El capitulo tres hace un analisis
exploratorio de la historia evolutiva del tamafio de la nidada en escamados,
utilizando para este fin el metodo de optimizacion de caracteres y el método de
reconstruccion filogenética. El capitulo cuatro reporta los resultados de medidas
indirectas del esfuerzo reproductor y el esfuerzo reproductor por cria y analiza ia
relacion que guarda cada uno de ellos con los aspectos morfolgicos de la hembra
de C. pectinata. El capitulo cinco presenta las conclusiones derivadas de todos los
capitulos anteriores y sefiala, de manera esquematica, las relaciones que guardan
entre si los aspectos morfolégicos y de historias de vida de las hembras de iguana
negra de Nizanda.




RESUMEN

Existen pocos estudios en Ctenosaura pectinata a pesar de ser una especie
amenazada, con una distribucion restringida a la Repudblica Mexicana y que
ademas esta sujeta a una explotacion intensa por parte del hombre.

El presente estudio esta abocado a conocer aspectos reproduciores como
son el tamafio de la nidada, esfuerzo reproductor, distribucion de la energia hacia
la progenie y cantidad de energia asignada por cria por nidada. Ademas de que se
intenta determinar si existe influencia filogenética sobre el tamafio de la nidada en
esta especie. Cada uno de estos aspectos se encuentran poco estudiados o
ignorados a nivel poblacional y adn entre poblaciones.

Este trabajo se realizo durante los afos de 1998 y 1999. Se trabajé con
hembras gravidas de una poblacion de iguana negra sujeta a alta incidencia de
caza. El area de trabajo se siida cerca del poblado zapoteco de Nizanda, ubicado
el Istmo de Tehuantepec, Qaxaca.

l.a hembra sexualmente madura midié 25 cm de longitud hocico-cloaca
{LHC). Este tamafio puede ser el minimo necesatrio para comenzar a reproducirse.
Se determiné que la diferencia entre la hembra mas chica y la més grande fue de
12.5 cm y que existid una variaciéon de mas de 500g entre el peso post-oviposicion
de la hembra mas ligera y la mas pesada.

La variacién de sobrevivencia registrada en huevos incubados en
condiciones seminaturales podria ser un indicativo de que el lugar de oviposicién
juega un papel importante para el buen desarrollo de los embriones. El tamafio de
la nidada esta directamente relaciocnado con el tamaiio de las madres {r = 0.68,
’= 0.47).

Para determinar el efecto que tiene la historia evolutiva sobre el nimero de
descendientes, se obtuvieron datos de 1272 especies de lagartijas, de este total el
71.6% de las especies dejd entre uno y diez descendientes por evento
reproductor. A nivel de taxones, Chamaeleonidae e Iguaninae tuvieron la mayor
variabilidad en cuanto a la cantidad de descendientes. La influencia de la historia
evolutiva sobre el niUmero de descendienies se notd en el grupo Scleroglossa, no
asi en el grupo Iguania. Por otro lado, /guana iguana, Ctenosaura simifis, y C.
pectinata tuvieron diferencias mayores a dos errores estandar de su valor
ancestral estimado con el método de reconstruccion del estado ancestral de
Schluter ef al. (1997), lo cual tiende a sefialar que la filogenia no tiene efecto sobre
el tamano de la nidada. El grupo que mostro el valor mas alto en la suma de
cuadrados de los cambios fue el de los iguaninos. Se propone que en C. pectinata
el tamano de ia nidada responde a una serie de factores, entre los que se
encuentra el tamafo, modo de reproduccion anual y habitos alimentarios de tipo
primordialmente herbivoro, ademas de ser recurrentemente explotada por el
hombre.

El esfuerzo reproductor se calculd de manera indirecta, utilizando el indice
de masa relativa de la nidada (MRN). Con este indice se determiné que C.
pectinata invierte una gran cantidad de energia a la reproduccidn, la cual llega a
ser poco mas de un tercio del peso corporal de la madre. Pero la MRN no
aumenté en relacion al incremento de tamano de la hembra (r=0.14, p = 0.23):

o
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esta se distribuyd tanto a aumentar el tamafio de la nidada como a tener crias mas
pesadas (r = 0.30, p = 0.009 y r = 0.39, p = 0.0006 respectivamente).

La cantidad de peso que la hembra pierde al término de ia oviposicién fue
del 52% en promedio. Esta pérdida puede ser uno de los determinantes para
postergar la primera reproduccion de las hembras.

El peso y el tamafio {LHC) de las crias variaron a nivel inter e intra nidada.
De estas dos variables hubo mayor variabilidad en peso que en tamano en las
crias recién nacidas (5.537 £ 0.758 g y 5.959 = 0.251 cm). Probablemente esto se
deba a que no operan las mismas restricciones en estos caracteres, 0 al menos no
con la misma magnitud. Ei peso promedio de las crias por nidada estuvo
inversamente relacionado con el tamano de la nidada (r = - 0.43, p = 0.0003). Este
resultado demuestra que en este reptil también se presenta el trueque entre
producir muchas crias de bajo peso o pocas crias pesadas. La gran variabilidad no
explicada por el modelo de regresion lineal entre el peso promedio de las crias por
nidada con el tamafio de la hembra (= 0.09) y la falta de relacién entre el peso
promedio de las crias y el peso de la nidada (r = 0.18 p = 0.13), podria ser
consecuencia de que el peso de la cria esté predeterminado genéticamente en la
especie. La razon puede ser la existencia de un intervalo éptimo de asignacion de
la energfa hacia cada huevo de tal modo que se generen crias viables y a la vez
que se asigne la cantidad de energia a cada cria que tienda a incrementar el valor
de adecuacion parental.

La inversion de energia hacia cada cria se calculd a través del indice masa
relativa por cria (MRPC). En la iguana negra la cantidad de energia que la hembra
dirige hacia cada cria es menor al 1% de su propio peso. Este resultado indica que
C. pectinata no asigna mucha energia hacia cada cria. La relacién inversa entre
cantidad de energia asignada a cada cria y el tamafio de la hembra (r = - 0.78,

p < 0.001), explica ¢c6mo la hembra logra aumentar el nimero de descendientes
sin que implique aumentar la energia destinada a la reproduccion. Esta misma
relacién se puede interpretar en téminos de costo de producir una cria. Al
parecer, el costo de tener una cria es mayor para una hembra de talla pequena
que para una hembra de talla grande.




CAPITULO 1

INTRODUCCION GENERAL




INTRODUCCION
Aspectos reproductores de la historia de vida
En virtud de que la reproduccién confiere un costo energético y riesgo en la
mortalidad, el estudio de las caracteristicas reproductoras de la historia de vida
(tarmafio, edad a la madurez, nimero de puestas, tamafio de la puesta y tamano
del huevo, entre otras) ha merecido la atencién en un amplio grupo de
investigadores. En un principio, dichos investigadores intentaron dar una
respuesta a la siguiente pregunta: ;qué fuerzas selectivas tendrian mayor
influencia sobre los diferentes modos de reproduccién que tienen los organismos?

Dobszhansky (1950) propuso que la forma de reproduccién de ios
organismos estaria determinada en gran medida por el tipo de ambiente. Sugirid
gue en ambientes donde las inte.racciones son denso-independientes la seleccidn
natural promueve la reproducciéon temprana y los tamaros de camada o nidada
grandes, mientras que en ambientes donde las interacciones son denso-
dependientes la seleccion natural promueve retardar la reproduccion y
consecuentemente, incrementar la habilidad para competir y evadir la
depredacion.

Postenormente MacArthur y Wilson (1967) retomaron la idea de
Dobszhansky y dieron una base tedrica para explicar en qué momento se
beneficiaria un rapido crecimiento de la poblacién y cuando seria ventajoso
selectivamente maximizar |la habilidad competitiva. A estas dos posibilidades las

nombraron como seleccion r y seleccién K respectivamente.




Eétrategias reproductoras en lagartijas

Tinkle (1969} y Tinkle ef al. (1970) propusieron que en lagartijas existen dos tipos
de estrategias: 1) aquellos animales que presentan madurez temprana, crias de
talla pequena, puestas multiples y una esperanza de vida corta y 2) aquellos
animales de madurez tardia, crias de talla grande, una tasa de crecimiento lenta, y
con una esperanza de vida larga. El primer tipo de estrategia es comun en
ambientes tropicales, mientras que el segundo tipo de estrategia se presenta en
aquellos organismos que habitan ambientes marcadamente estacionales.

Para Pianka (1970} estas dos estrategias (definidas como una alternativa
que puede adoptarse en contraste con al menos otra existente) representan dos
extremos de un conjunto de opciones de historia de vida que pued“en presentarse
en los seres vivos. El ubicar a los seres vivos siguiendo los criterios manejados
por Pianka (1970, 1972}, ha sido un tema de investigacion tanto para los ecélogos
tedricos como para los empiricos desde ese enton(;es (Pianka,1972; Gadgil y
Solbrig, 1972, King y Anderson, 1971). Cada uno de estos trabajos se ha enfocado
en tratar de explicar las ventajas que cada tactica confiere al individuo que la
presenta (Duvall ef al.,, 1985), o bien cual seria el costo asociado a dicha
astrategia.

En otras palabras, los concepios de estrategias reproductoras y la teoria de
historias de vida intentan explicar las fuerzas selectivas que moldean aspectos
reproductores como tamano de la nidada, modo de reproduccién, nimero de
' nidadas por ano y tamafo y/o edad a la madurez, asi como los factores que

influyen para que exista una gran variabilidad en estos caracteres, Ademas, los
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esfuerzos de trabajo posteriores han intentado proponer ideas para explicar la

variacion en los patrones reproductores que presentan los seres vivos.

Estrategia de reproduccion en iguanas

Utilizando la idea de Pianka (1970), Fitch y Henderson (1978) categorizaron a
Ctenosaura similis como una especie con estrategia K al presentar una larga
esperanza de vida, posponer la madurez hasta un segundo afo, y producir una
sola nidada al afio. Pero también la catalogaron como estratega r al tener muchas
crias de tamafio pequefic. En este mismo esquema se encuentra /guana iguana
(Fitch y Henderson, 1977). Ctenosaura pectinata al igual que /. iguanay C. similis
comienza a reproducirse hasta el segundo o tercer periodo reproductor posterior a
su hacimiento, tienen solamente una nidada numerosa por afio con crias de
tarmafio pequeﬁc y presentan una esperanza de vida larga. Este tipo de estrategia
reproductora estd presente en la mayoria de las especies de iguaninos, (ver

Wiewandt, 1982 para excepciones).




CTENOSAURA PECTINATA

Distribucion, habitat y ciclo reproductor

Distribucion. La iguana negra, Ctenosaura pectinala, es una especie endémica de
México. Se distribuye principalmente a lo largo de la costa del Pacifico, en los
estados de Durango, Sinaloa, Nayarit, Zacatecas, Jalisco, Puebla, Michoacan,
Coiimé, Morelos, Guerrero, Oaxaca y Chiapas (Flores-Villela y Gerez, 1988, Fig.

1.1}. Habita desde los 0 hasta los 1400 msnm (Flores-Villela, 1991).

Figura 1.1. Area de distribucion de Ctenosaura pectinata.
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Habitat. La iguana negra vive generalmente en lugares rocosos, en terrenos
secos, en arboles y arbustos, entre las raices de los arboles, a la orilla de los rios
o en troncos huecos (Flores-Villela y Gerez, 1988), y se encuentra activa durante
el dia. A diferencia de Iguana iguana, en C. pectinata no se conoce el ambito
hogareno, aunque por observaciones de adultos y los comentarios de los
cazadores de Nizanda, creemos que fuera de su etapa reproductora son muy
sedentarias y pueden permanecer varias semanas en el mismo lugar; no asi las
crias, que pueden llegar a moverse hasta 180 metros en un periodo de 15 dias

(Reynoso-Rosales y Salvatore-Olivares, 2001).

Reproduccion. El ciclo reproductor de la iguana negra es de tipo estacional con

- una puesta por afo (Valenzuela-Lépez, 1981), similar al de las otras especies de
iguaninae (Burghardt y Rand, 1982). En Nizanda la actividad reproductora ocurre
desde mediados de marzo hasta principios de mayo (Aguirre-Hidalgo y Reynoso-
Rosales, 1998). Los adultos hacen principaimenté Sus nidos en las zonas de
cultivo y en los lugares naturales donde la arena no estd compacta y el sol incide
directamente sobre elios. El fiempo de incubacién de los huevos finaliza a
mediados de junio y principio de julio, después de las primeras lluvias (Aguirre-

Hidalgo y Reynoso-Rosales, 1998), similar a lo que ocurre en ofros iguaninos.

Estudios realizados
En el caso de Clenosaura pectinata se han realizado trabajos taxonomicos
{Kéhler, 1995; Kéhler y Streit, 1996), aunque también existen algunos otros en los

que se tocan aspectos alimentarios, de eficiencia digestiva, conductuales y de su




biologia y ecologia (Evans, 1951; Trockmorton, 1973; Valenzuela-Lopez, 1981;
Casas-Andreu y Valenzuela-Lopez, 1984; Sanchez, 1992; Aguirre-Hidalgo y
Reynoso-Rosales, 1898; Aguirre-Hidalgo y Reynoso-Rosales, 2000; Reynoso-
Rosales et al,, 2000; Salas-Tapia ef al.,, 1999; Salas-Tapia y Reynoso-Rosales,
2000, Arcos et al,, 2001; Reynoso-Rosales y Salvatore-Qlivares, 2001, Salvatore-
Olivares, 2001). También existen trabajos de difusién, de manejo y conservacion
(Bustos-Zagal y Castro-Franco, 1996; Reynoso-Rosales, 2000). Adn asi, gran
parte de Io que se conoce de la biologia de esta especie es inferido a partir de
estudios con otros iguaninos, como Iguana iguana y Ctenosaura similfs (Fitch et

al., 1982).

EétatUs de conservacion

Un problema grave que sufren la mayoria de las poblaciones de iguanas en
nuestro pais es la sobre-explotacion. Esta situacion ha puesto a varias especies
de iguaninos en la categoria de amenazadas (Fitch, et al, 1 982; Wemer, 1987), o
- en peligro de extincion (Flores-Villela, 1993; Norma Oficial Mexicana de Ecologia
No. 059). Ctenosaura pectinata no se excluye de este tipo de presion, ya que
desde 1969, Alvarez del Toro hizo mencion a la posible extincion que a escala
local podria sufrir este reptil. Sin embargo, sdlo existe un estudio que evalda la
tasa de pérdida que sufre C. pectinata a consecuencia de la caceria (Reynoso-
Rosales, 2000). Este estudio muestra lo vulnerable que pueden ser las hembras

adultas durante la época de oviposicion.




OBJETIVO GENERAL
El objétivo de este estudio es analizar algunos aspectes de la historia de vida de la
iguana negra Ctenosaura pectinata, como son: tamano de la nidada, esfuerzo
reproductor y esfuerzo reproductor por cria, asi como analizar la influencia que
tiene su historia evolutiva sobre el tamano de la nidada, con el fin de contribuir al

conocimiento de su biologia reproductiva.

OBJETIVOS ESPECIFICOS
1) Conocer las caracteristicas morfologicas de las hembras de C. pectinata, asi
como tiempo de eclosion y el nimero de crias vivas que nacen por nidada.
Para las caracteristicas morfolégicas se pretende:
a) Determinar el tamano a la reproduccion, peso después de la oviposicion,
peso de la nidada y tamano de la nidada.
b) Conocer si existe alguna relacién entre el tamafio de la madre y el tamafio
de la nidada.
Para la parte de eclosion se pretende:
¢) Establecer el periodo de incubacién de los huevos en condiciones
seminaturales.
d) Cuantificar la tasa de sobrevivencia durante [a transicion huevo-cria en

condiciones seminaturales.

2) Analizar la historia evolutiva del tamano de la nidada en el grupo Squamata,
para comprender hasta qué punto esta caracteristica presenta un efecto de

linaje en C. pectinata. Para esto se buscara:




3)

a)

b)

Reconstruir la historia evolutiva del tamafio de la nidada en el grupo

Squamata.
Inferir si el nimero de huevos en Ctenosaura pectinata tiene relacion

directa con su historia evolutiva o responde a un patrén adaptativo.

Evaluar la cantidad de energia que la hembra dirige a la reproduccion y la

manera en gue es distribuida entre su progenie, Para esto se buscaré:

a)

b)

d)

f)

Evaluar ei esfuerzo reproductor mediante el indice de masa relativa de la
nidada (MRN).

Determinar si existe influencia de caracteres de la hembra, como tamano y
peso, sobre la cantidad de energia destinada a la reproduccion.
Determinar si la energia destinada a la reproduccion es utilizada para
producir mas crias o crias de mayor peso.

Evaluar el esfuerzo reproductor por cria mediante el indice esfuerzo
reproductdr por cria.

Determinar si existe influencia de caracteres de la hembra, como tamano y
peso, en el esfuerzo de producir una cria.

Cuantificar la variacién en tamano y peso de las crias recien nacidas en

cada hidada.




ZONA DE ESTUDIO

Ubicacion de la zona de estudio
.El area de estudio se localiza a 9 Km de la desviacion a La Mata, sobre la
carretera transistmica No. 185, cerca del poblado de Nizanda (16° 39’ N, 95° O’
W), en el municipio de Asuncion ixtaltepec, Oaxaca. El poblado de Nizanda esta
ubicado a 13.5 Km al oeste de Ciudad Ixtepec, a 30 Km al norte de Juchitan y a 30
Km. al sur de Matias Romero. Colinda al norte con el pdblado de Chivela, al sur
con el poblado de La Mata y la planicie de la Ventosa, al este con el Cerro Verde
el cual forma parte de la Sierra Atravesada, siendo esta una prolongacion de la
Sierra Madre de Chiapas, y al oeste con el caserio de El Zapote y la Sierra de
Miahuatlan. E! area de estudio se encuentra ubicada en el sureste de la Repiblica

Mexicana, en el Istmo de Tehuantepec, Oaxaca. (Fig. 1.2).
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Figura 1.2. Ubicacion del Istmo de Tehuantepec en Oaxaca y el poblado de
Nizanda.

- TESIS CON
FALLA DE ORIGEN




Clima y estacionalidad

E! clima es calido subhimedo con Huvias en verano. Este tipo de clima se ha
clasificado como Awo(W)igw” segun Garcia (1988). La altitud de la zona varia de
los 100 a los 700 msnm, siendo la altitud mas frecuente la de 200 msnm. La
precipitacidén anual es de 928.7 mm. La estacionalidad es muy marcada,
existiendo una época de secas de noviembre a abril y otra lluviosa de mayo a

octubre. La temperatura media anual es de 27.3°C.

Tipos de vegetacion

En Nizanda estan reportados ocho tipos de vegetacion: bosque de galeria,
matorral espinoso, matorral xerdfilo, sabana, selva baja caducifolia, selva mediana
subcaducifolia y subperenifolia y vegetacién acuética y subacuatica. Este mosaico
vegetacional se da debido a las variantes litologicas, fisiograficas, edéficas,
hidricas, altitudinales y de regimenes de disturbio (Perez-Garcia et al., 2001).

En Nizanda existen algunos manantiales de aguas termales en sus
alrededores. No existen rios muy caudalosos pero convergen tres arroyos. Al norte
estd el arroyo conocido como Rio de Agua Tibia, el cual presenta un caudal de
agua perenne; al este se encuentra el “Arroyo Verde;’, conocido también como
“Mazahua” y, por el ceste esta el “Arroyo Chilona”. Tanto en el Arroyo Verde

como en el Chilona solamente fiuye caudal en temporadas de lluvias abundantes.




Descripcion de los transectos

Con el objetivo de capturar iguanas, se recorrieron dos transectos que se llamaron
Cerro Verde y Tilo-Camerino. Ambos transectos abarcaron principalmente campos
de cultivo, selva baja caducifolia y selva mediana subcaducifolia. La perturbacién a
causa de la actividad del hombre sdlo es notoria a las orillas de los cerros, donde

estan ubicados fos campos de cultivos de maiz y calabaza.

Cerro Verde. Este transecto se ubico al este de Nizanda, comprendié tetrenos
pertenecientes al municipio de Ixtaltepec. Su longitud fue de 5 Km, abarca 21
milpas en donde se practica una siembra de temporal, dos de ellas llevan varias
temporadas sin ser sembradas, presentando arbustos espinosos de hasta 2 m de
| altura. Aqui se identificaron cuatro ponederos que son sitios de anidacién |
especificos que ocupan las iguanas para ovipositar. Las milpas estan delimitadas
por el arroyo Mazahua, el cual en la época de secas s6lo tiene agua en lugares
especificos; en estos sitios el tipo de vegetacién predominante es el bosque de
galeria. En las faldas del cerro el tipo de vegetacion existente es selva baja
caducifolia y selva baja espinosa con cactaceas columnares. La capiura de
hembras gravidas en este transecto se realizd en la ladera del Cerro Verde y en

las milpas ubicadas a la falda del cerro {Fig. 1.3 A).

Tilo-Camerino. Este transecto se ubico hacia el oeste de Nizahda, comprendid
terrenos perenecientes tanto al municipio de Ixtepec como al municipio de
Ixtaltepec. La longitud del transecto fue de 7 Km hasta el aguaje (Fig. 1.3B). A6

Km de Nizanda se encuentra la desviacion que conduce al Cerro de Tilo, el cual
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estéd a dos kilémefros de la milpa de Camerino. Este transecto abarca 30 milpas,
cuatro de estas milpas ya no son ocupadas para c'ultiﬁo y tienen arbustos
espinosos (acahual) de hasta 2 m de altura. Las milpas y la vereda hacia el Cerro
de Tilo estan delimitadas en uno de sus extremaos por el arroyo Chilona el cual
solo lleva agua en la época de lluvias (junio a septiembre) y en el otro por las
laderas de los montes. Plantas y arbustos espinosos bordean el extremo de la
milpa mas cercano al arroyo. El camino que conduce al Cerro de Tilo esta
dominado por arbustos espinosos en casi todo el trayecto; se presenta vegetacion
de selva baja caducifolia y selva baja espinosa en la ladera de los montes. La
captura de las hembras gravidas en este transecto se realizé tanto en las milpas

como en la falda de los montes.
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EXPLOTACION DE LA IGUANA NEGRA EN NIZANDA

Epoca de cacerfa

Aunque la extraccion de iguanés silvestres es constante durante todo el afio, su
caceria se vuelve mas intensa en dos periodos del ano. El primer periocdo
comienza durante la época de anidacion de las hembras gravidas que ocurre a
mediados de marzo y principios de abril, durante este periodo el cazador atrapa
hembras que no han ovipositado. El segundo periodo ocurre en los meses de
octubre y noviembre, cuando las iguanas adultas estan en pericdo de cortejo, en
este periodo, el cazador atrapa tanto a hembras como a machos adultos, ya que
ambos tienen el mismo valor econdmico. Tanto las hembras como los machos son
destinados ya sea para consumo familiar o para comercializacién.

En los meses intermedios, la caceria de iguana disminuye, pero no cesa
puesto que representa una forma de obtener alimente a bajo costo para varias

personas de las comunidades de El Zapote y Nizanda.

Impacto de Ia caceria sobre la poblacién de iguanas
EI impacto que tiene la caceria sobre la poblacién de iguanas en esta parte del
pais se desconoce, aunque es posible que sea muy alto, ya que es una actividad
que se ha practicado durante largo tiempo y que ademas coincide con los
momentos clave de la poblacioén, como son el periodo de cortejo y el de
oviposicion.

Reynoso-Rosales (2000} supone que la poblacion de iguanas de Nizanda
se ha podido mantener gracias a la inmigracion de iguanas de otras localidades.

Segun comentarios de los cazadores, cada vez es mas dificll encontrar iguanas en
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las zonas donde anteriormente eran facilmente capturadas, por lo que el area de
caza se ha extendido paulatinamente hacia lugares que anteriormente no se
utilizaban por su lejania.

Una accion que agrava mas este problema es el hecho de que la iguana en
esta regién representa un producto de libre adquisicion y entra en el esquema de
uso tradicional del recurso de SEMARNAT, por lo que no existe ningun tipo de
restriccion para obtenerla, ademas de que no hay proyectos locales dirigidos a
regular o impedir su extraccién.

Una consecuencia asociado al tipo de explotacién que ha sufrido la
poblacion de iguanas negras, es la continua alieracién de la estructura y
composicion de la poblacién. Ademas de la consecuencia biolégica, existe una
consecuencia de tipo cultural asociada a la desaparicion de este animal,
ya que dejaria sin sustento econémico a las familias y sin la posibilidad de obteher
proteinas animales a bajo costo. Cabe sefialar que el consumo de la iguana negra
se encuentra muy arraigado en fa cultura gastronémica de las comunidades
rurales de esta regidén. El conocer los aspectos reproductores de este reptil podra
ser util al momento de implementar programas dirigidos a matizar el efecto de la

caceria sobre la poblacion de iguanas.
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CAPITULO 2

TAMANO DE LA NIDADA DE LA IGUANA NEGRA

(Ctenosaura pectinata)
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INTRODUCCION

Tamafio de la nidada
El nimero de descendientes por evento reproductor es un aspecto importante en
las estrategias reproductoras de los seres vivos (Roff, 1992). Posiblemente el
primer trabajo que considerd este aspecto fue el de Salisbury (1942) realizado en
pféntas. Pero fue Lack (1947) quien probuso la primera hipdtesis que trata de
explicar los factores que determinan el tamafo de la nidada en aves. Este autor
postuld que el tamafio dptimo de {a nidada es el que deja la mayor cantidad de
juveniles posibles, por lo que este niimere sera favorecido por la seleccién natural.
A partir de este postulado se han generado una serie de paradigmas
enfocados a explicar qué fuerzas selectivas y en qué sentido actlan para
determinar la cantidad y el tamafio de las crias producidas (Smith y Fretwell, 1974;
Brockelman, 1975; Ferguson et af,, 1982; Rand, 1982; Parker y Begon, 1986;
Boyce y Perrins, 1987; Congdon y Gibbons, 1987; Lloyd, 1987; McGinley et
al.,1987; Winkler y Wallin, 1987; Price y Liou, 1989; Cook et al., 1990; Wootton et
al., 1991). Cabe senalar que el postulado de Lack tuvo gran influencia no sélo en
los estudios con aves, sino también en los trabajos realizados en animales que no
presentan cuidado parental, como son aigunos insectos y reptiles (Parker y

Courtney, 1984: Stamp, 1980).




Los trueques de historia de vida en el tamafio de la nidada
Otra manera én que se ha abordado el estudio del tamano de la nidada es
utilizando el concepto de trueques de historia de_ vida (trade-offs). El postulado de
los truegues toma como punto de partida la idea de que el tamano de la nidada es
importante al conferir un costo importante para la hembra, ya sea como gasto
energético o como riesgo de mortalidad (Madsen y Shine, 1993). Brockelman
(1975) hace énfasis en el punto de que la adecuacién se incrementa a través de
producir el maximo nimero de descendientes compatibles con el nivel éptimo de
recursos, perc dando importancia ne a la cantidad maxima de crias que se pueden
dejar, sino a la adecuacion esperada para cada _cri'a.

Posteriormente se ha demostrado que el nimero de descendientes puede
ser afectado en mayor o menor medida por factores ecoldgicos, anatémicos,
fisiologicos y filogenéticos o por una combinacion entre ellos y con cierto intervalo

de variacién (Seigel y Ford, 1992).
ANTECEDENTES

Tamafo de la nidada en lagartijas

La variabilidad en la fecundidad que presenta este grupo de reptiles es muy alta.
El nimero de descendientes que puede dejar cada hembra por evento reproductor
fluctda desde un neonato, como en Anofis spp., dos como en los geckos y hasta
mas de 80 huevos, como en la iguana verde /guana iguana y la iguana rayada

Ctenosaura similis (Fitch, 1985).




El grupo de las lagartijas ha side muy utilizado para desarrollar una gran
cantidad de trabajos sobre el tamano de la nidada. En muchos de ellos se
menciona que la variabilidad existente en este atributo es consecuencia de una
- serie de factores tanto ecoldgicos {tipo de habitat, disponibilidad de alimento, tipo
de ambiente, altitud y latitud), anatémicos (tamano y forma de la hembra),
fisiolégicos (nimero de lechos germinales, atresia folicular y niveles hormonales) y
filogenéticos (Jones ef al,, 1982; Vitt y Price, 1982; Fitch, 1985; Dunham et al.,
1988; Sinervo y Litch, 1991; Miles y Dunham, 1992; Sterns, 1992; Méndez-de ia
Cruz, et al., 1993), actuando tanto a escala inter como intrapoblacional.

Shine y Greer (1991) comentan que se han planteado numerosos modelos
sugiriendo las condiciones que influyen en la alta o baja fertilidad, pero es con
ellos que se hacen explicitas las determinantes directamente relacionadas con la
varianza en este caracter. Ellos identifican cuatro aspectos: 1) poca variabilidad en
el tamano promedio de la nidada, 2) poca variabilidad en el famafio de las
hembras adultas, 3) un tamafio pequefio de las hembras al llegar a la primera
reproduccion y 4) una baja variabilidad ambiental. Estos autores corroboraron sus
suposiciones utilizando como modelo de estudio a scincidos australianos de 18
géneros.

En los Ultimos afios, los trabajos en los que se ha determinado el caracter
tamario de la nidada en reptiles han contribuido en gran medida al conocimiento
de la biologia reproductora de algunas especies, sin embargo, todavia falta
conocer cuantos descendientes pueden dejar otras especies y cuales factores

influyen directamente sobre este caracter.

27




Tamaho de la nidada en iguanas

Entre los iguaninos se han realizado trabajos para conocer el tamarfio de la nidada
en Iguana iguana (Rand, 1984). Sobre la iguana negra, Ctenosaura pectinata,
existen pocos estudios que reporten el nimero de huevos que una hembra pone
por evento reproductor (Cuadro 2.1).

Un problema presente en la mayoria de los estudios en los que se régistra
el tamafio de la nidada es que este caracter de historia de vida generalmente se
analiza de forma secundaria al objetivo principal del trabajo, por lo que no hay
homogeneidad en la manera de registrarlo, y por lo tanto, limita su uso en trabajos

comparativos

Cuadro 2.1. Datos reproductores de la iguana negra Ctenosaura pectinata.

Lugar Madre Crias Referencia

Peso (g} Tamafio {cm) Nidada Peso{g) LHC (cm)

Michoacan - 120c/cola 38 5 5.4 Alvarado-Diaz y
Suazo-Ortufio,
- 1996
Morelos - 17-28 30-50 5.2 5.49 Bustos-Zagal y
{(26) (35) Castro-Franco,
‘ 1997
Acapacingo - - 49 - - Evans1951
Morelos
Chacahua - - (35) - 57 Cruzy
Oaxaca Teahulos, 1996

Promedios en paréniesis, LHC= longitud hocico-cloaca.
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OBJETIVOS

En este trabajo se pretende:

1) Determinar el tamafio de la hembra al momento de la reproduccion, su peso
después de la oviposicion, el pesc de la nidada y el tamaho de la hidada en
hembras adultas.

2) Establecer el periodo de incubacién de los huevos en condiciones
seminaturales.

3) Cuantificar la tasa de sobrevivencia durante la transicion huevo-cria en
condiciones seminaturales.

4y Evaluar la relacion entre el tamafio de la madre y el tamafio de [a nidada.
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METODOS

Captura y manejo de hembras gravidas

Se obtuvieron datos de hembras gravidas capturadas en los transectos d“e Cerro
Verde y Tilo-Camerino (ver Figuras 1.3 Ay 1.3 B) entre los meses de marzb y abril
de 1998 y 1999. Todas las hembras capturadas fueron adultas gravidas a punto
de ovipositar y atrapadas cerca de las milpas. Para la captura de los ejemplares, _
se utilizaron las técnicas empieadas por los cazadores de la regién, ya sea con
una cuerda con nudo corredizo, sacandolas del nido antes que desovara o
ayudandose de perros cazadores entrenados.

Para cada hembra se registraron datos de longitud hocico-cloaca (LHC,
cm), longitud de la cola (I.C, em} y peso (g). Cuando fue posible, se registraron los
mismos datos para las iguanas atrapadas por los cazadores, anotando ademas el
sitio de captura y tiempo de caceria. En el caso de no capturar viva a la iguana se
registré su tamano, peso, nimero de huevos y peso de la nidada.

Las hembras capturadas fueron mantenidas en jaulas individuales de 1 x
1.05 x 1 m (Fig. 2.1}. Cada jaula tenia un monticulo de tierra humeda de rio,
previamente desinfectada con cloro, y una teja semienterrada por donde, en la
mayoria de los casos, la hembra comenzé a rascar para formar la camara de
oviposicién. El nimero de hembras gravidas mantenidas hasta el desove fue de
28 en 1998 y 20 en 1999. Posterior al desove, cada hembra fue marcada de forma
individual, utilizando como marcas cuentas de chaquira de diferentes colores
cocidas en el primer tercio de la cola (Fisher y Muth, 1989), y nimeros gravados

con calor en uno de los lados del cuerpo. Ademas, se les pint6 el cuello con
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pintura de aceite para su inmediato reconocimiento con el objetivo de evitar la
recaptura por parte de los cazadores. Cada una de las hembras marcadas se

liberé cerca del sitio en que fue capturada.

Tiempo de incubacidn de los huevos

Para determinar el tiempo de incubacién de los huevos se tomd como fecha de
puesta el dia en que la hembra salié del nido, y como fecha de eclosion el dia en
que las crias salieron del nido. Con este método no se puede conocer el tiempo
real de incubacion de los huevos, pero da una buena aproximacion del periodo
requerido para la eclosién de las crias. Dado el poco conocimiento que se poseia
sobre las variables de temperatura y humedad requeridas para el éxito en la
eclosion, se decidié no modificar o permrbar el lugar en que la hembra depositara
los huevos. Lo anterior permitié una buena incubacion de las nidadas, pero no fue

_posible evaluar temperatura y humedad de los nidos.
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Tamaiio de la nidada y manejo de crias nacidas en cautivetio
Para conocer el tamafio de la nidada en Ctenosaura pectinata se escarb6 en cada
una de las jaulas al nacimiento de las crias, buscando el sitio donde la hembra
depositd los huevos. Una vez encontrados, se contd el nimero de huevos
eclosionados y no eclosionados, o en su defecto el nimero de recién nacidos que
no lograron dejar el nido. Con estos datos se determiné el tamafio de la nidada por
hembra y la tasa de sobrevivencia de las crias.

Al igual que la madre, las crias se marcaron de forma individual utilizando
cuentas de chaquira de diferentes colores cocidas en el primer tercio de la cola.
Las crias asi marcadas fueron liberadas en los lugares donde previamente se

liberaron a sus madres.

Manejo de datos y pruebas estadisticas

Los datos obtenidos por periodo reproductor fueron analizados en e programa
Statistica v. 5.1. En este programa se calcularon las variables de pruebas de
estadistica descriptiva promedio, desviaciéh estandar y error estandar en los
periodos 1998 v 1999 y el modelo de regresién simple para relacionar tamafio de

las nidadas con {a LHC de las madres en los dos periodos de estudio.
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RESULTADOS

Tamaio de hembras gravidas

Se obtuvieron datos de 188 hembras gravidas durahte'el periodo reproductor de
1998 y de 179 hembras gravidas para el periodo de 1999. Estos datos mostraron
que las hembras inician su etapa reproductora a un tamarno de 25 cm. En esta
poblacidn, el tamafio promedio (LHC) de las hembras fue de 30.48x 2.56 cm. (Fig.

2.2).

112 ' i v t v T r . .
27 .8B% Prom. = 30.48 cm
Bedl ’ Desv. Est. =2 56

98 }
91 }
84 |
77 }
70 }
63 |
53 i 13.4%

49 } .
e 10.9% 0 55,
35 | _ 7.4%
28

21 | 4.4% £.1%
1q | 3.0%

18.5%

Nimero de observaciones

1.1% |

<= 25.35 {26.7,28.05] {29.4,30.75] (32.1,33.45] (34.8,36.15]
(25.35,26.7] (28.05,29.4] {30.75,32.1] (33.45,34.8] > 36.15

Tamano {LHC, cm) de hembras gravidas

Figura 2.2. Histograma de frecuencias de tamafo (LHC) de hembras gravidas
medidas en dos periodos consecutivos (1998 y 1999).
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Caracteres reproductores de hembras con tamafo de nidada conocido
De las 367 hembras que los cazadores atraparon sélo fue posible obtener 75
datos de tamafio de la hembra y nimero de huevos, 45 datos del peso de la

hembra post oviposicion, 72 datos de peso de la nidada y 74 datos de tamaho de

la nidada.

Talla.- De 75 registros obtenidos, la hembra mas pequena midié 25.5 cm. El
tamafio mas comiin estuvo entre 28 y 29 cm, lo que correspondié al 20.3% de los
datos. (Cuadro 2.2). Sélo el 6.8% de las hembras alcanzaron la talla de 35 cm,
mientras que el 13.6% midieron menos de 28 ¢m. La diferencia en tamaino entre la

hembra mas chica y la mas grande fue de diez centimetros.

Peso post-oviposicion.~ A partir de 45 hembras, se obtuvo que el 20% tuvieron un
peso post-oviposicion éntre 600 y 650 g. Abajo del limite inferior de una desviacion
estandar se registraron 11% de los datos, mientras que en el extremo superior de
la desviacién estandar (entre 750 y 950 g) se encontrarcn el 13.3% de las

hembras (Cuadro 2.2).

Peso de la nidada.- Las clases de frecuencias formadas a partir de 72 nidadas
tuvieron dos intervalos con mayor frecuencia. Entre ambos intervalos se agruparon
casi el 30% de los datos; el primer intervalo agrupd a las nidadas que pesaron
entre 180 y 200 g y el segundo intervalo a las nidadas que pesaron entre 260 y
280 g. Ei peso promedio obtenido de estas 72 nidadas fue de 238.52 g. La

diferencia entre la menor y mayor masa fue de poco mads de 240 g (Cuadro 2.2).
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Tamario de la nidada.- El tamano promedio de la nidada obtenido a partir de 74
hembras fue de 44 huevos. Este valor no estd en el intervalo con mayor
frecuencia. El intervalo de mayor frecuencia fue entre 34 y 38 huevos, lo que
representé 2! 6% de los datos. La diferencia entre la nidada mas chica y la mas

grande es de poco mas del doble (Cuadro 2.2).

Cuadro 2.2. Estadistica descriptiva de caracteres reproductores de hembras con
tamarno de nidada conocido durante dos periodos 1998-13899.

N PROM. DESV.EST. ERR.EST. INTERVALO

LHC {cm) 74 - 30.58 2.17 0.25 25.5-35
Peso de la hembra

Post oviposicién (g) 45 627.18 118.12 0.35 386-925.6
Pesodelanidada(g) 72 23852 56.58 6.66 133-375.7
Tamaino de lanidada 74 44.01 10.42 1.21 26-66

Periodo de incubacion.- En 1998, el tiempo transcurrido entre la salida de ias
hembras del nido y el momento en QUe las crias lo abandonaron fue de 80 5
dias, el tiempo minimo requerido fue de 66 dias, mientras que el tiempo maximo
registrado fue de 87 dias. Para 1999 el tiempo promedio fue de 75 = 5.08 dias. En

este afio el tiempo minimo y maximo de eclosién fue muy similar al del 1998.

Sobrevivencia en condiciones seminaturales.- La sobrevivencia de crias nacidas
en las jaulas fue evaluada en 25 nidadas para 1998 y en 20 nidadas para 1999. En
1998 llegaron a eclosionar un promedio del 87% de los huevos por nidada, la
mediana fue de 0.94% vy la moda de 100%. En este ano hubo dos nidadas que

tuvieron una alta mortalidad de huevos: en una nacieron sélo dos crias de 29
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huevos, mientras que en la otra nidada nacieron 14 crias de 36 huevos. En la
primera nidada los huevos estuvieron casi en la superficie, por lo que es probable
‘que su muerte se debiera a una temperatura inadecuada de incubacién como
producto de un mal sitio de oviposicion. La segunda nidada se encontraba a una
profundidad semejante a la mayoria de las nidadas, por lo que es posible que la
baja sobrevivencia registrada no haya sido consecuencia del mal sitio de
oviposicién sino de otros factores desconocidos, entre los que no se excluye la
posibilidad de que los huevos hubieran sido infertiles.

En el periodo reproductor de 1999 se registraron lluvias excepcionalmente
abundantes. En este afno el porcentaje de eclosion fue menor, solo el 74% de los
huevos, en promedio, lograron eclosionar. Cabe especificar que la mediana y la
moda fueron similares a las de 1999, 90% y 100% respectivamente ( Fig. 2.3Ay
Fig. 2.3B). En 1999, la mayoria de las nidadas donde se registré una alta
mortalidad, presentaban la tierra muy himeda, lo que posiblemente fue el factor

que influyé en la baja tasa de eclosion de fos huevos.
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Figura 2.3A.- Nimero de huevos eclosionados y no eclosionados por nidada para
el periodo reproductor de 1998. Los datos arriba de cada columna indican la
proporcion de huevos que eclosionaron por nidada.
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Relacién entre el niimero de huevos y tamaio de la madre
El analisis de regresion lineal entre el tamafio de 1a madre (LHC) y el tamafo de la

puesta mostré que ambas variables estan positivamente relacionadas (r= 0.69, *=

0.48, F(1_72]= 6746, P<0.001, Flg 24)

70

No. de crias = - 57.80 + 3 328 * LHC s A o
r=0.69 o

Tamano de la nidada

20 . . . . .
24 26 28 30 32 34 36
Tamafic de la madre LHC (cm)
Figura 2.4.- Regresion lineal entre nimero de huevos y LHC en la iguana negra
Ctenosaura pectinata. Los datos de 1998 se representan en tridngulos
obscuros y los de 1999 en circuios claros.
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DISCUSION

Incubacién

Con el método de incubacion utilizado en este trabajo fue posible lograr que las
hembras hicieran su nido y ov_ipositaran exitosamente. Se logré determinar que
las crias tardan en emerger del nido 80 dias en promedio, es decir, cerca de 11..5
semanas. El lapso de tiempo que tardaron en emerger las crias de nuestras jaulas
fue muy similar al tiempo de eclosion en condiciones naturales, ya que en las
mismas fechas se empezaron a observar crias silvestres recién nacidas, ademas
de coincidir con el patrén general que presentan los iguaninos (ver Wiewandt,
1982).

En trabajos previos el éxito de eclosién reportado para fguana iguanay
Ctenosaraura pectinata varia entre el 0% y el 100% (Bustos-Zagal y Castro
Franco, 2001; Cruz y Teahulos, 1994, 2001; Villegas, 1997, 2001). En Nizanda el
promedio de eclosion obtenido con el método de eclosién empleado fue entre el
74% vy el 87%, con la ventaja de que se eliminé completamente el manejo de los
huevos. Con el manejo de los huevos existe la posibilidad de disminuir la tasa de
eclosion, problema que presentan la mayoria de los trabajos previos. El uso de los
nidos artificiales como los que utilizaron Wemer y Miller (1984) es dtil cuando se
quiere tener acceso a los huevos de forma facil y rapida para después iniciar
varias técnicas de incubacion. Sin embargo, si lo que se desea es obtener la
mayor cantidad de crias, sin que aumente el esfuerzo de cuidado hacia las
nidadas, el método empleado en este trabajo es el adecuado, en vez de los

metodos anteriormente utilizados (ollas de barro, cajas de unicel, cubetas de
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plastico, camaras de incubacién). Todas estas formas de incubacién implican un
manejo de los huevos y una inversién tanto de dinero como de horas-hombre
considerables, lo que las hace restrictivas si se desean utilizar en proyectos de

conservacion, manejo y/o aprovechamiento por parte de las comunidades rurales.

FACTORES QUE AFECTAN EL TAMANO DE LA NIDADA
Dentro de los estudios de los aspectos reproductores realizados en reptiles, un
punto en que se ha realizado un intenso analisis ha sido para tratar de explicar
cué&les son los factores (ambientales, ecologicos, anatomicos, fisiolégicos,
filogenéticos o combinacién de algunos de ellos) que determinan la cantidad de
descendienies que pueden tener los distintos grupos de reptiles.

Para este trabajo, no se determiné el efecto que tienen los factores
fisiologicos sobre C. pectinata, aunque se plantea cual puede ser su influencia

‘'sobre el tamaiio de la nidada.

. Factores anatomicos
Tamaifio de la hembra.- Un caracter estrechamente relacionado con la
reproduccion es el tamano del organismo, principalmente porque afecta una setie -
de factores fisiolégicos, morfoldgicos y de historias de vida. Este caracter ha sido
utilizado para explicar gran parte de las estrategias de historia de vida de un
organismo.
En el grupo iguaninae se ha observado que la cavidad abdominal de las

hembras ovigeras esta completamente ocupada por los huevos, sin espacio

siquiera para el alimento (Rand, 1984). Al comparar la cantidad de huevos de

41



hembras gravidas de [guana iguana de distintas regiones geogréficas, Rand
(1984) propuso que en esta especie la limitante en el nimero de huevos es el
espacio de la cavidad abdominal, y no la disponibilidad de alimento; esta misma
idea también fue postulada para varias especies de la familia iguanidae (Rand,
1982). Probablemente lo mismo ocurre en las hembras gravidas de C. pectinata
de Nizanda, ya que también su cavidad abdominal estuvo completamente
ocupada por huevos en el oviducto.

£l tamafo de la hembra también influye en la cantidad de huevos que
dejan. En fguana iguana se ha determinado que existe una relacién entre nimero
de huevos y tamafio de la hembra (Rand, 1984). En las hembras gravidas de C.
pectinata de Nizanda también se encontrd que su tamafo influye directamente
sobre su fertilidad. La hembra grévida mas pequefa midié 25 cm y oviposité 30
huevos mientras que la hembra mas grande midié 37.5 cm y oviposité 62 huevos;
la cantidad maxima de huevos registrada durante los dos periodos de estudio
(1998 y 1999) fue de 66 huervos en una hembra de 35 cm.

Esta amplia variabilidad en la fertilidad de las hembras de esta especie de
la misma poblacién puede ser explicada a través de los postulados de Shine y
Greer (1991), quienes propusieron que las especies con alta fertilidad presentan
una alta variabilidad en el tamafio promedic de la nidada, alta variabilidad en el
tamano de las hembras adultas, tienen un tamafo grande al llegar a la primera
reproduccion y se encuentran en ambientes heterogéneos, en comparacién con
las especies que tienen poca variabilidad en la fertilidad.

Ademas del tamano, es posible que la variabilidad microambiental en la

que se desarroila cada individuo, la densidad poblacional o atin la experiencia

42




nutricional sean las que ocasionen la variacién en el tamafio de la puesta entre
hembras de tamano similar. Andrews (19879) propuso que el tamafio de la madre
esta influenciado por una serie de factores tanto genéticos como ambientales,

mientras que el tamaiio de la nidada no esté sujeto a esos mismos factores.

Factores que influyen sobre la variabilidad en la fertilidad.- Andrews (1979) y Fitch

(1985) postularon que la mayor variabilidad en el ndmero promedio de

descendientes entre poblaciones, se debe a la varianza del tamaho del cuerpo.

Rand (1984) menciona la probabilidad de una influencia geografica, fa cual

ocasionaria diferencias en el tamafio de hembras adultas entre poblaciones de /.
-iguana, y por ende, en el tamafio de nidada.

Al comparar a hembras de C. pectinata de dos poblaciones (Nizanda y
Morelos) se observaron diferencias interpoblacionales {comparaciones con otras
poblaciones no fueron factibles debido a la falta de datos). Bustos-Zagal y Castro-
Franco (1997) reportaron que las hembras de Morelos tienen un tamano prom.edio
de26cmde LHCy ovipoéitan 35 huevos en promedio; mientras que la funcion de
la figura 2.5 que relaciona el tamafio y nimero de huevos en las hembras de
Nizanda sehala que para ese tamafio el nimero de huevos deberia ser de 27.
Tampoco es igual el tamano promedio de las madres reproductoras entre las
poblaciones de Morelos y Nizanda. La hembra méas pequefia de Morelos midio 17
cm, mientras que la de Nizanda midié 25.5 cm; ia hembra mas grande de Morelos
midid 28 cm y la de Nizanda midié 37.5 cm, existiendo una diferencia de 4.4 cm
en el tamafo promedic entre ambas poblaciones, siendo mas grandes las

hembras de Nizanda.
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Son necesarios trabajos comparativos entre diferentes poblaciones de C.
pectinata para determinar los factores que modifican el tamafio de la nidada y fos
gue ocasionan la diferencia en numero de huevos entre hembras de tamafio
similar de la misma poblacion.

Considerando a los factores ambientales, un evento que se ha postulado
como importante en su efecto sobre la reproductoccion, es la disponibilidad de
alimento (Hahn y Tinkle , 1965; Ramirez-Bautista, 1995), ya que puede afectar
dos componentes: la fertilidad vy la tasa de crecimiento (Ballinger, 1977; Dunham,

1982).

Disponibilidad de alimento.- En los iguaninos, las evidencias de reduccion en las
tasas de alimentacién durante el periodo reproductor han sido registradas para
Cyclura carinata, Dipsosaurus dorsalis e Iguana iguana (lverson, 1979, Norris,
1953; Rand, 1978). En la poblacién estudiada no se midié directamente la
disponibilidad de alimento pero si se observd una gran variabilidad en el peso
post oviposicion de las hembras, lo cual puedé ser un indicativo de la condicién de
la hembrla antes de iniciar su reproduccion.

Con respecto a la variacién temporal del tamafo de nidada a consecuencia
del alimento, Ballinger (1977) registrd una relacién directa entre la cantidad de
alimento y el tamafio de nidada en Urosaurus ornalus; esto mismo ocurre en
Sceloporus merriamiy U. omatus (Dunham, 1978 y 1982). Por otro lado Gook et
al. (1990} especifican que aunque existe esté relacion, el tamafio de nidada no
aumenta constantemente aun cuando la disponibilidad de alimento aumenta, es

decir, existe un imite en este aspecto reproductor. La iguana negra C. pectinata
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puede aprovechar varios tipos de alimentos (diferentes estructuras de plantas,
artrépodos, pequefios vertebrados y atin huevos de aves y otros reptiles;

- Valenzuela-Lopez, 1981, Reynoso-Rosales et al, 2000), y no esta restringidaa un
tipo especifico de ambiente. Con esta conducta alimentaria es probable que la
disponibilidad de alimento no sea el principal factor que limite la cantidad de

huevos que la hembra puede dejar por evento reproductor.

Depredacion

En Nizanda se observaron lagartijas (Cnemidophorus sp., Basiliscus viftatus,
juveniles de iguanas Ctenosaura peclinata); aves (calandrias: lcterus pustulatus) y
serpientes (bejuquillo: Oxybelis agneus) alimentandose de crias recién nacidas de
C. pectinata (Salvatore-Olivares, 2001). También se tiene conocimiento de la
existencia de lagartijas como el escorpion {Heloderma horridum), serpientes como
limacoa ( Trimorphodon biscutatus), chatilla (Porthidium dunni), Loxocemus
bicolor; aves como el zanate (Quiscalus mexicanus), cernicalos (Falco
spawerius), aguililla (Buteos sp.), correcaminos (Geococcyx sp.}, tapacaminos
(Conophis sp.); y mamiferos como zorra (Urocyon cinereoargenteus), tején
(Nasua sp.), zorrillo (Conepatus sp. y Mephitis sp. ), tlacuache (Didelphis
virginiana), leoncillo( Felfis yagoaurundi), cerdos, gatos y perros, que depredan
iguanas de todos los géneros y edades. El hombre es otro de los animales que

caza a esta iguana (Suazo-Ortuno y Alvarado-Diaz, 19986).
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Factores fisiolégicos

En el caso de las lagartijas, el momento en que deben regular el tamafio de la

_nidada es antes de depositar ios huevos, ya que después no pueden incrementar

su inversion parental {(Nussbaum, 1981). A nivel fisioldgico, la forma de controlar
el tamafio de la nidada antes de que los foliculos se desarrolien en oviducto es |
por medio de la atresia folicular. Por este medio se puede disminuir la cantidad de
huevos si no hay la suficiente energia para producir un huevo con el suticiente
material para ser viable (Byskov, 1978). La ogurrencia de esta forma de
regulacidn ya ha sido demostrada en ciertas especies de lagartijas, pero su
influencia variara, dependiendo de la especie y de cada ciclo reproductor, a
consecuencia de los estimulos ambientales presentes (Méndez de la Cruz et al.,
1993).

No se han realizado estudios histélogos para conocer la forma en que
influye la atresia folicular en C. pectinata, pero, dado que se ha visto una gran
cobertura de huevos dentro de la cavidad abdominal en las hembras, y que
ademas pueden tener una amplia gama de recursos alimentarios, es probable que
si existe el fenémeno de atresia, ésta no reduzca de manera importante la

produccidn de huevos.
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CAPITULO 3

ANALISIS EXPLORATORIO DE LA HISTORIA EVOLUTIVA

DEL TAMANO DE LA NIDADA EN ESCAMADOS

TESIS CoN
FALLA DE ORIGEN

A




INTRODUCCION

Reconstruccion de la historia evolutiva del tamano de la nidada

La historia evolutiva de los organismos es uno de los factores que actua sobre la
mayoria de sus rasgos de historia de vida, pero no lo hace en la misma magnitud
ni en el mismo sentido en cada grupo, ya que es el résultado de la influencia

- ancestral y de los eventos selectivos presentes (Harvey y Clutton-Brock, 1985).

Al igual que ciertos rasgos morfoldgicos y reproductores, el tamafo de la
nidada es un caracter importante en la historia de vida de los organismos y puede
estar sujeto a la influencia ancestral en algunos grupos de escamados. Miles y
Dunham {1992) senalaron que el tamafio de la nidada tiene una influencia
filogenética baja, pero que es necesario un cuidadoso andlisis histdrico si se
desea demostrar la existencia de patrones adaptativos..

Una forma de encontrar patrones es a través de la reconstruccion de los
atributos ancestrales, utilizando datos de especies actuales (Losos, 1996). Estos
datos pueden ser analizados en cladogramas por cualquiera de las siguientes
formas: a través del método de optimizacion de caracteres utilizando ACCTRAN y
DELTRAN, o a través de la reconstruccion de los atributos de un ancestro
hipotético, aplicando el método de maxima verosimilitud propuesto por Schluter ef
al. (1997).

ACCTRAN/DELTRAN se basan en el principio de parsimonia e intentan
minimizar el nimero total de. cambios del caracter dentro del arbol. La diferencia
entre ellos es que ACCTRAN propone que los cambios del caracter ocurren tén

cerca como sea posible de la raiz del arbol, mientras que en DELTRAN, los




cambios de los caracteres ocurren tan lejos como sea posible de la raiz del arbol
(Wiley et al., 1991). |

El método comparativo de maxima verosimilitud de Schiuter et al. (1997)
intenta reconstruir el nimero y la magnitud de los cambios evolutivos que ocurren
en los clados. Este método no toma en cuenta el tiempo en que ocurrieron las
divergencias en el arbol y asume que cada rasgo evolucioné conforme a un
movimiento Browniano, en donde no hay direccionalidad en ios cambios, ya que
la direccionalidad no puede ser estimada a partir de las especies actuales (ver

ejemplos en Morales, 2000).

OBJETIVOS

En este capitulo se pretende:

1) Reconstruir la historia evolutiva del tamafio de la nidada en el grupo Squamata.

2) Inferir si el nimero de huevos en Clenosaura pectinata tiene relacion directa
con su historia evolutiva o responde a un patrén adaptativo no influenciado por

la filogenia.
METODO

Anadlisis del efecto de la filogenia sobre el tamafio de 1a nidada
Se obtuvo bibliograficamente el tamafio maximo de la nidada para 1272 especies
pertenecientes al grupo Squamata. Las especies fueron agrupadas en veinte

familias y una subfamilia (Iguaninae). Para cada grupo se obtuvo el nimero
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maximo, minimo y promeaio de descendientes por nidada, asi como la desviacion
estandar. Se generd un histograma de frecuencias con 11 intervalos con clases de
diez huevos por categoria. Los registros de cantidad de descendientes por nidada
para escamados de América, Europa, Asia, Africa, y Australia se obtuvieron de
Loveridge (1953), Porter (1972), Arnold y Burton (1978), Duellman (1978), Fitch
(1978, 1982), Goin et al. (1978), Pianka (1986), MacDonal (1990), Schwartz y
Henderson (1991), Zug (1991), Vitt (1992), Vitt y Breitenbach (1993), Lee (1996),
Koehler {(1997), Campbeli (1998), Stafford y Meyer (2000).

La hipétesis evolutiva utilizada combina la filogenia de Squamata propuesta
por Estes ef al. (1988) y las filogenias de Iguania propuestas por Frost y Etheridge
(1989) y de lguaninae de Norell y de Queiroz {(1991). Ctenosaura hemilopha,
Dibamidae, Xenosauridae y Lanthanothus fueron eliminadas de la filogenia
manejada para este trabajo, ya que no se obtuvieron datos del nimero de
descendientes que tienen por evento reproductor. La exclusidon de estos grupos no
modificé la topologia general del arbol filogenético.

Usando la técnica de parsimonia de optimizacién de caracteres y el método
de Schluter et al. (1997) se determinaron los patrones de cambio que ha tenido el
tamario de la nidada en la historia evolutiva del grupo Squamata. Se manej6 a
Iguaninae separado de lguania para determinar los patrones de cambio en el
tamafio de la nidada que han seguido las iguanas a lo largo de su historia

evolutiva.
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Manejo dé datos y pruebas estadisticas
Se empled el programa Phylogenetic Analysis using Parsimony (PAUP v.3.1.1;
Swofford, 1993) para correr los analisis de optimizacion de caracteres ACCTRAN
(accelerated transformation) y DELTRAN (delayed transformation). Estas pruebas
sirven para distinguir la secuencia de cambios que presentaron las categorias de
tamafos de nidada en ia filogenia del grupo y ademas permiten determinar en qué
sitio del cladograma se presentaron los cambios no ambiguos de caracteres, asi
como para ubicar los nodos del arbol en donde se presentaron los cambios
ambiguos del caracter es decir, en donde hubo coincidencia en el cambio entre [os
dos andlisis, no asf en el estado ancestral.

Se realizd el andlisis de estimacion de estados ancestrales con la subrutina
PGLS (Phylogenetic Generalized Least Squares) en el programa Compare v. 4.3
(Martins, 2000). Esta subrutina es similar al modelo de estimacion de estados

ancestrales propuesto por Schiuter et al. (1997).

RESULTADOS

Tamano de la nidada en el grupo de escamados

En la figura 3.1 se muestra el histograma de frecuencias de tamanos de la nidada
de 1271 especies de escamados y una especie de Rhynchocepalia. Este
histograma tiene una distribucidn exponencial negativa. El primer intervalo agrupa
al 71.6% de las especies, las cuales tienen tamarios de nidada entre uno y diez
huevos. El segundo intervalo agrupa al 18.1% de las especies, quienes tienen

entre 11 y 20 descendientes por evento reproductor. Sélo el 4.2% de las especies
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se encontraron en los intervalos superiores a los 30 descendientes. Las especies

con esta inusual capacidad reproductora se observan en el cuadro 3.1.

Cuadro 3.1.- Lista de escamados con la capacidad de tener mas de 30 crias por
evento reproductor.

En el grupo Serpentes hubo 22 especies con la capacidad de dejar mas de 30

descendientes y una {Farancia abacura abacura) que puede tener hasta 104

huevos.

ESPECIE CRIAS
Phrynosoma douglassi 31
P. comutum 37
Eumeces obsoletus 32
Sauromalus varius 32
Ctenosaura palearfs 33
C. pectinata 66
Ctenosaura similis 88
Pogona barbata 35
P. vitticeps 35
Varanus spenceri 35
V. albigularis 37
V. exanthematicus microstictus 39
V. exanthematicus 50
V. niloticus 63
Chamaeleo cristatus 37
C. jacksoni 40
C. dilepis 50
C. laevigatus 50
C. senegalensis 60
C. chamaeleo 66
C. calyptratus 74
C. melleri 74
Calumma parsonii 38
Furcifer pardalis 38
F. oustaleti 66
Gerrhonotus liocephalus 41
G. webbi 41
Elgaria multicarinata webbi 41
Uromastyx aegyptia 41
Iguana iguana 86
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A nivel de taxones, los grupos con especies que tienen un tamafio de
nidada por arriba del intervalo mas frecuente (uno a diez crias) son: Agamidae,
Anguidae, Chamaeleonidae, Corytophanidae, Phrynosomatidae, lguaninae,
Helodermatidae, Varanidae y Serpentes. De estos taxones, Chamaeleonidae e
!guaﬁinae son los que pueden tener mas descendientes, en promedio, por evento
reproductor. Ademas ambos grupos presentan una amplia variabilidad en este

rasgo de historia de vida (Fig. 3.2).
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Figura 3.1.- Clasificacion del nimero de descendientes por evento reproductor de
1272 especies de reptiles del grupo Squamata.
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Figura 3.2.- Promedio del nimero de descendientes por nidada (circulo), error
estandar (rectangulo) y desviacion estandar (linea perpendicular) en 22
grupos de escamados. La linea horizontal seiala el limite del intervalo mas
comun a nivel de taxon.

La distribucion de los grupes representados en cada intervalo se muestra
en el cuadro 3.2. En este mismo cuadro se observa que no todos los iguaninos
tienen nidadas numerosas. Las especies Dipsosaurus dorsalis, Amblyrhynchus

cristatus, Clenosaura quinquecarinata, C. defensory C. clarki pueden tener diez

huevos por temporada reproductora.
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Cuadro 3.2.- Clasificacion con respecto al No. de descendientes por evento
reproductor de veinte familias, tres géneros, nueve especies de
escamados y un género de Rhynchocephalia®. Las categorias formadas
son las mismas que las manejadas en la figura 2.7.

CATEGORIA DEL No. DE INDIVIDUO/NIDADA

1 2 3 4 7 9
{1-10) {11-20) (21-30) (31-40) {(61-70) (81-90)
Crotaphytidae Agamidae Chamaelecninae | Cfenosaura | Ctenosaura |lguana
l.eiocephalinae Corytophanidae | Conolophus palearis | pectinata iguana
Tropidurinae Phrynosomatidae | Sauromalus Clenosaura
Liolaeminae Cyclura Ctenosaura sirmifis
Brachylophus Ctenosaura acanthura
Dipsosaurus bakeri
Amblyrhynchus Serpentes
Cfenosaura Anguidae
guinquecarinata | Helodermatidae
C. defensor Varanidae
C. clarki Sphenodon®
Gymnophthalmidae
Teiidae
L acertidae
Xaniusidae
Scincidae
Cordylidae
Gekkonidae
‘Polychrotidae
Pygopodidae
Amphisbaenia

*El género Sphenodon, perteneciente al grupo Rhynchocephalia se utilizd
como grupo externo en el arbol filogenético.
Cambios evolutivos
En los analisis para determinar la historia evolutiva que ha seguido el grupo
Squamata se utilizé al género Sphenodon como grupo externo en el arbol
filogenético. Este reptil esta dentro del grupo Rhynchocephalia, grupo hermano de
Squamata. Sphenodon puede tener hasta 18 crias por evento reproductor. Siendo
Sphenodon el grupo externo, se esta asumiendo que la categoria dos es el estado
ancestral del arbol filogenético. Esta suposicic’)h no esta fuertemente sustentada,
ya que con ACCTRAN (Fig. 3.3) se determino que las categorias posibles entre

Lepidosauria y Squamata pueden ser tanto la categoria dos como la categoria
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uno. En Iguania los estados de los caracteres presentes son las categorias dos y
tres, mientras que en Iguaninae las categorias presentes son uno, dos, tres,
cuatro, siete y nueve. ACCTRAN también determiné que la rama Anguimorpha +
Serpentes presenta ia categoria dos.

.La hipétesis evolutiva propuesta con el método de optimizacion de
caracteres DELTRAN (Fig. 3.4) indicé que el estado plesiomdtfico en el nodo entre
Lepidosauria y Squamata puede ser tanto ia categon’a dos como la categoria uno.
En Iguania los estados de los caracteres presentes son las categorias dos y tres,
mientras que para lguaninae son dos, tres, cuatro, siete y nueve, todos ellos en las
ramas terminales. Al igual que ACCTRAN, con DELTRAN también se determiné

que la rama Anguimorpha + Serpentes estd presente la categoria dos.

Comparacion de métodos de optimizacion ACCTRAN/DELTRAN
Los métodos de optimizacién de caracteres ACCTRAN y DELTRAN coincidieron
en determinar que el caracter ancestral del tamaiio de la nidada en Squamata
puede corresponder a la uno o la dos. Ambos métodos tambien determinaron que
en Corytophanidae, Phrynosomatidae, Serpentes + Anguimorpha el estado
ancestral es la categ_oria dos. Para Chamaeleoninae, Ctenosaura palearis y
Ctenosaura pectinata, ACCTRAN y DELTRAN coincidieron en que pertenecian a
los grupos tres, cuatro y siete respectivamente, mientras que para las especies
fguana iguanay Ctenosaura similis, estos métodos coincidieron en que el estado
ancestral es la categoria nueve.

De los nodos en que coincidieron ambos metodos, los cambios no

ambiguos (en donde ACCTRAN y DELTRAN coinciden tanto en el caracter




ancestral, como en el caracter derivado del nodo) fueron en el hodo del grupo
Squamata. A pesar de la coincidencia, no es claro cudl es el estado ancestral, de
este grupo ya que estos métodos de optimizacion sefialaron que puede ser tanto
la categorfa uno como la dos (entre uno y 10 6 11 y 20 descendientes). Para
Corytophanidae, Phrynosomatidae y Serpentes + Anguimorpha ambos métodos
determinaron que e! estado ancestral puede ser entre uno y diez descendientes
por evento reproductor {categoria uno de este trabajo), mientras que el caracter
derivado de estos grupos es tener entre 11 y 20 descendientes (categoria dos de
este trabajo).

Los cambios en donde coincidieron ACCTRAN y DELTRAN pero que son
ambiguos, porque no es claro cual es el estado ancestral, son en las ramas
terminales de Chamaeleoninae, Iguana, Ctenosaura pectinata, C. palearis, y C.
similis {Fig. 3.5). Es interesante notar que en los iguaninos estuvieron presentes
varias categorfas: uno, dos, tres, cuatro, siete y nueve. Todas las especies de talla
pequefia (al compararias con las especies de iguanas més grandes), con
excepcidn de Amblyrhynchus cristatus fueron las que entraron dentro de la
categoria uno. Mientras que en los demas grupos la categoria fue independiente

del tamafio de la especie.
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Método comparativo.- Utilizando el método de reconstruccién del estado
ancestral, se determiné que el cambio en el caracter tamafio de la nidada se
presenté de manera clara dentro del grupo iguaninos (Fig. 3.7). A pesar de no
utilizar pruebas estadisticas, en el cuadro 3.3 se muestra que las ramas mas
variabies en el nimero de cambios fueron, de nuevo, las del grupo iguanino, como
lo sefiala la suma de los estados ancestrales estandarizada por la longitud de las

ramas del arbol dentro de cada grupo.
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Figura 3.6.- Reconstruccion del estado ancestral utilizando el caracter tamano de
la nidada. Las flechas hacia atriba y hacia abajo sefialan las diferencias
superior o inferior en dos errores estandar del estado ancestral estimado
por el modelo propuesto por Schiuter et al. (1997). Solo se sefialan con las
flechas los taxones que difieren del estado ancestral hipotético.
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Cuadro 3.3.- Suma de diferencias al cuadrados de los estados ancestrales
estandarizados por la longitud de las ramas del arbol dentro de cada grupo.

Suma de . . . .
Grupo diferencias al Longitud de la D:ferenc:lafs/longltud
rama del arbol
cuadrado
Rhynchocephalia 6.3001 1 6.3001
Scleroglossa 84.742 25 3.389
Iguania® 217.781 13 16.752
Iguaninae 5514.126 26 212.081

*lguaninae se maneja separado de Iguania para determinar los patrones de
cambios.

DISCUSION

Tamaio de la nidada en los escamados
Un aspecto que puede estar inmerso en las historias de vida de los seres vivos es
la influencia de su historia evolutiva. Este estudio mostré que la relacién del
componente filogenético en el tamanc de la nidada en escamados esta presente
en el grupo Scleroglossa, no asi en la rama del grupo Iguania (Figs 3.3y 3.4). Por
otro lado, el modelo de Schiuter et al. (1997) mostré que lguana, Ctenosaura
similis y C. pectinata difieren en este caracter de su estado ancestral hipotético
(Fig. 3.6).

A diferencia de Scleroglossa, en Iguania existen dos posibles historias
‘evolutivas. Si el tener entre 11 y 20 descendientes por evento reproductor es el
estado ancestral, como se presentd también en el grupo externo, Sphenodon,

entonces este caracter ha tendido a conservarse en Anguimorpha (Anguidae,
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Helodermatidae y Varanus) y Serpentes, y el caracter derivado (tener entre uno y
diez descendientes por evento reproductor} lo presentarian los grupos
Scincomorpha (Gymnophthalmidae, Teiidae, Lacertidae, Xantusiidae, Scincidae y
Cordylidae), Gekkota (Gekkonidae y Pygopodidae) y Amphisbaenia. Sin embargo,
si se considera como estado ancestral tener entre uno y diez crias por evento
reproductor, entonces hace suponer que este caracter fue conservado en
Scincomorpha, Gekkota y Amphisbaenia, mientras que en Anguimorpha y
Serpentes el tener entre uno y diez crias por evento reproductor seria el estado
ancestral, siendo el caracter derivado un tamaifio de nidada de entre 11 y 20 crias
por evento reproductor.

Lo anterior no excluye la influencia de la historia filogenética que parece
actuar en Scincomporpha (Gymnophthalmidae, Teiidae, Lacertidae, Xantusiidae,
Scincidae y Cordylidag), Gekkota (Gekkonidae y Pygopodidae) y Amphisbaenia.
Scincomorpha, Gekkota y Amphisbaenia tienen en comun el perienecer a la
categoria uno de este trabajo, mientras que Anguimorpha y Serpentes quedan
incluidos en la categoria dos.

Cabe especificar que en Anguimorpha (Anguidae, Helodermatidae y
Varanus) y Serpente.s se encuentran las especies mas grandes y las que tienen la
mayor cantidad de descendientes entre los Scleroglossa. En Iguania no es claro
cuél es el estado ancestral en la mayoria de los grupos. Sélo en Corytophanidae y
Phrynosomatidea ACCTRAN y DELTRAN coinciden en sefalar que el estado
ancestral es tener entre uno y diez descendientes por evento reproductor.

En Iguania no es claro el patrén de cambios que se ha seguido. Dentro de

este grupo se encuentran taxones que tienen entre uno y diez crias por evenio
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feproductor, como Crotaphytidae, Polychrotidae, Leiocephalinae, Tropidurinae,
Liolaeminae, asi como los que tienen entre 11 y 20 y entre 21 y 30 descendientes,
~ como Sphenodon, Agaminae y Chamaeleoninae. En Iguaninae ocurre {o mismo,
ya que hay especies que tienen entre uno y diez descendientes, como
Brachylophus, Dipsosaurus, Amblyrhynchus, Ctenosaura quinquecarinata, C.
defensory C. clarki, asi como las que pueden dejar entre 81 y 90 crias por evento
reproductor, como son /guanay Ctenosaura similis.

Es probable que la imposibilidad para saber cudl es el patrén de cambios
en Iguania sea una consecuencia de que no existe una adecuada resolucién de
su historia evolutiva, por lo que resulta dificil estimar el caracter primitivo o
ancestral del nimerc de descendientes en los Squamata. Con los datos de
fertilidad obtenidos es posible ver que menos del 30% de los escamados tienen la
capacidad de tener por arriba de once descendientes por evento reproductor. La
recopiiacion de fertilidad obtenida en 22 grupos de escamados mostrd que no es
comun dejar tamafos de nidada como los que tienen Ctenosaura pectinata, C.
similis & fguana iguana (Figs. 3.1 y 3.2). Alin menos comunes son las especies
que tienen mas de 20 nuevos individuos en promedio. Loé resultados de este
trabajo muestran que la historia evolutiva que ha seguido el grupo Scleroglossa si
puede tener influencia en el tamafo de la nidada dentro de este grupo, pero es
poco probable que influya en el grupo lguania, lo que coincide con Miles y
Dunham (1992), quienes mencionan que la variabilidad en el nimero de
descendientes si tiene una influencia ancestral en algunos grupos de escamados.

En las especies del grupo Iguania es probable que [as fuerzas evolutivas actuales
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sean las que han maodificado la cantidad de descendientes que pueden dejar por

evento reproductor.

Andlisis filogenetico y método comparativo

A partir de los resultados de ACCTRAN y DELTRAN y del método de
reconstruccién del estado ancestral de Schluter et al. (1997), se sugiere que es
poco probable que la historia evolutiva esté reflejada en un caracter de historia de
vida como es el nimero de descendientes por evento reproductot, al menos en |
Iguana, Ctenosaura simifis y Ctenosaura pectinata. Miles y Dunham (1992)
propusieron gque el tamafio de la nidada puede estar limitado por una serie de
fuerzas externas como son la especificidad del habitat, restricciones biomecanicas
relacionadas con la locomocién, la dieta o la forma de forrajeo.

En particular, /guana iguana, Clenosaura similis, y C. pecfinata, tienen en
comun ser especies de tamario grande, consumir material vegetal en estado
adulto y sufrir eventos de caceria sin control por parte del hombre justo en el
momento previo a la oviposicion. Anteriormente Wiewandt (1982) propuso que la
caceria que sufren las especies Iguana iguanay Clenosaura similis, es la fuerza
selectiva que influye para que estas especies tengan ia mayor tasa dé crecimiento
en comparacion con otras cinco especies de iguanas. Una hembra con mayor
tasa de crecimiento puede tener mas huevos. Al igual que lguana iguana y
Cfenosaura similis, la iguana negra C. pectinata también esta sujeta a una presion
de caceria intensa en una fase clave de su reproduccion, el periodo de

oviposicion de los huevos. Por lo que, la caceria puede estar actuando de manera
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indirecta en C. pectinata para tener nidadas numerosas, sin excluir la posible
accion de factores morfolégicos, ecoldgicos y/o fisioldgicos.

El hecho de que Cyclura y Ctenosaura acanthura no sufran tasas de
caceria similares a los de sus grupos hemrmanos Iguana iguana y Ctenosaura
pectinata respectivamente, puede ser lo que esté influyendo en encontrar la gran
diferencia en el tamafo de nidada entre ellos. Por ofra lado, es posible que el
patrén de cambios que se presenta en el arbol filogenético, sea una consecuencia
de ia categorizacion del tamafio de la nidada y la posible falta de resolucion del
-arbol filogenético empleado. Es probable que los patrones observados no se
mantengan si se anaden las relaciones filogenéticas de cada una de las ramas
terminales. El aumentar la resolucién filogenética puede ayudar a determinar si
existe alguna fuerza evolutiva que actie en la misma direccién y sentido en el

grupo Squamata.
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CAPITULO 4

ESFUERZO REPRODUCTOR Y DISTRIBUCION DE LA
ENERGIA HACIA CADA CRIA COMO ASPECTOS
FUNDAMENTALES DE LA HISTORIA DE VIDA DE

Ctenosaura pectinata

M




INTRODUCCION
Se ha recopilado una gran cantidad de Informacion sobre las caracteristicas de
.. historias de vida como el tamafio de la nidada, tamanio de las crias, tamafio y edad
a la reproduccion, esfuerzo reproductor y tacticas reproductoras
preponderantemente en lagartijas de tamafo pequeno y de vida corta, como lo es
Sceloporus undulatus (Tinkle y Ballinger, 1972; Tinkle y Dunham, 1986; Gillis y
Ballinger, 1992). Es importante realizar este tipo de trabajo en lagartijas de tamano
grande y vida larga como son algunas especies de iguanas, con el fin de entender
como se reparte la energia hacia la sobrevivencia, crecimiento y reproduccién en
estas especies.

Se ha obtenido Informacion sobre tamafio de la nidada, tamafio de las
crias, tamafio a la reproduccion, esfuerzo reproductor y tacticas reproductoras a
partir de las iguanas fguana iguana y Ctenosaura similis (Fitch y Hende_rson
1977a, 1977b, 1978; Miller, 1987; Rand, 1984). A diferencia de estas especies, en
la iguana negra Ctenosaura pectinata, los trabajos publicados sobre aspectos
reproductores son escasos (ver Cuadro 2.1 en capitulo 2), por lo que aln se
desconocen detalles sobre su historia natural.

El presénte trabajo pretende conjuntar informacién sobre la reproduccién de
la iguana negra Ctenosaura pectinata de tal forma que nos permita conocer
caracteres de gran importancia en el estudio de su historia de vida, como son la
talla minima a la primera reproduccién, esfuerzo reproductor y esfuerzo

reproductor por cria.
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ANTECEDENTES

- Esfuerzo reproductor

_La principal caracteristica que unifica a todos los seres vivos es que a lo fargo de
su vida pasan por cuatro etapas: nacen, crecen, se reproducen y mueren (Bell,
1997). Durante cada una de ellas el individuo cuenta con una cantidad de energia
finita que debe distribuir para crecer, mantenerse y reproducirse (Van Devender,
1978; Dunham, et al., 1988). Cada una de estas etapas forman un componente
integral dentro dei ciclo de vida de los organismos (Congdon et al., 1978), asi
como de sus historias de vida.

La forma en que el organismo distribuye su energia ha sido tema de
investigacion, desde que R. A. Fisher (1930) seﬁa[c’)'que la seleccidn natural incide
en todos los componentes asociados con la adecuacion, de tal manera que
maximiza su valor (Willams, 1966). Todos los estudios dirigidos a cuantificar el

- presupuesto energético del individuo tienen como base la suposicién de que cada
ser vivo dirige una proporcion constante de su energia hacia el mantenimiento, y
que la energia restante es repartida entre la reproduccion y el crecimiento
(Williams, 1966; Van Devender, 1978; Charlesworth, 1980, Heino y Kaitala 1999)
La idea de que un organismo posee energia finita tambien ha servido como
base para la formulacion de las teorias de forrajeo 6ptimo, dieta éptima, conducta
y esfuerzo reproductor (Congdon et al,, 1982). Todas estas teorias intentan
balancear los costos y beneficios que tendra el organismo al presentar un tipo de
respuesta, de tal manera que el resultado sea el que dé la mayor ganancia, ya sea

en alimento, obtencion de recursos o en la reproduccion {Reznick, 1985, 1992).
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‘Ademas, el concepto de “energia limitante” se ha utilizado para explicar fa
amplia variedad de historias de vida presentes, y la accion de “trueques” (trade-
offs) entre crecimiento, reproduccion y sobrevivencia (Steamns, 1992). Dado quer
no es posible maximizar estos caracteres al mismo tiempo, la asignacion hacia
uno disminuye la contribucién energética hacia otro u otros caracteres (Williams,
1966; Charlesworth,1980; Steams, 1992). Por otro lado, no sélo la accion de los
trueques limita la capacidad reproductora de los individuos, sino que también
interviene su historia evolutiva (Gould y Lewontin, 1979; Stearns, 1980), asi como
algunos factores proximos como el clima y la disponibilidad de alimentos (Vitty
Price, 1982; Ballinger, 1983).

La inversion de la energia hacia la reproduccién en los seres vivos ha sido
tema de una amplia gama de estudios tanto tedricos (e.g. Hirsfield y Tiﬁkie, 1975;
Stearns, 1976; Shine y Schwarzkopf, 1992; Shine et al., 1996; Niewiarowski y
Dunham, 1994, 1998), como empiricos {e.g. Harper y Ogden, 1970; Andrews,
1979; Vitt y Price, 1982; Browne y Russell-Hunter, 1983; Shine, 1992; Lourenco,
et al., 1956). Estos trabajos intentan entender cémo se asigna la energia hacia la
reproduccion (Pough et al., 1998}, y cémo se logra hacer maximo el valor de
adecuacidn, tomando en cuenta la relacion entre el costo y beneficio que involucra
el reprodu_cirse (Stearns, 1992; Bell, 1997), conciliando con las limitantes
fenotipicas y ambientales en que se desarrolla cada ser vivo (Gadgil y Sclbrig,

1972; Ford y Seigel, 1989).
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Formas de medir esfuerzo reproductor

A la proporcion de la energia disponible que es dirigida hacia la reproduccidn se le

denomina esfuerzo reproductor (Williams, 1966). A la fecha no se ha encontrado

una manera directa de cuantificar el esfuerzo reproductor {Pianka y Parker, 1975),

por lo que es frecuente el uso de indices, como por ejemplo, la proporcion del

peso entre gonadas y partes somaticas. Williams (1966) fue el primer investigador

en proponer indices para estimar el esfuerzo reproductor. A ia fecha diversos

fndices han sido ampliamente usados en una gran variedad de seres vivos

(Cuadro 4.1).

Cuadro 4.1. Diferentes indices de Esfuerzo Reproductor aplicado a diferentes

seres vivos.
ESFUERZO REPRODUCTOR |MODELO DE ESTUDIO REFERENCIA
Peso total de propagulos

i Plantas Harper y Ogden, 1970

Biomasa total

Peso gonadal

— Peces Roff, 1992
Peso somatico
Masa de crias S,ng;en?;gg' Seigel y Fitch, 1984;
Peso de camada
— Escormpiones Lourenco, et al., 1996
Masa de la madre sin ctias
Valor calérico de la nidada . .
- ' Laganiijas Tinkle y Hadley, 1975
Calorias de la madre
Peso seco de los huevos . )
Lagartijas Tinkle y Hadley, 1973
Peso seco de la madre _
Contenido de Cal'bén en huevos Browne y Russe"_
Moluscos

Contenido de carbon en madres

Hunter, 1983
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Todos estos indices tienen como base la suposicién de que la energia
dirigida a la reproduccion es proporcional a la masa somética del individuo
parental (Pough ef al., 1998). En lagartijas, un indice muy utilizado es la masa
relativa de la nidada (MRN); este cociente representa la proporcion del peso de las
crias con respecto al peso de las madres. Este indice estéa limitado por un conjunto
de presiones morfoldgicas, conductuales y ambientales, como son el tamano de la
madre, el tamano de la nidada, el tamafio del huevo, las diferencias ambientales a
lo largo del afio, la forma de forrajeo {activo o pasivo)} y la habilidad para evadir a
los depredadores (Vitt y Cogdon, 1978; Shine, 1980; Vitt y Price, 1982; Cuellar,
1984). Ballinger (1977), argumenta que el calculo de este indice sirve, ademas,
para realizar comparaciones intraespecificas, intrapoblacionales, geograficas y
temporales, por lo que es frecuentemente utilizado (e.g. Madsen y Shine, 1993;

Ramirez-Bautista et al., 1995; Ramirez-Bautista y Vitt, 1997; Rodriguez, 1999).

Realizacién de los célculos.- En reptiles, se han propuesto tres unidades de
medicidn de la masa relativa de la nidada: paso htmedo (Tinkle, 1969); calorias
(Tinkle y Hadley, 1975) ¥ peso seco (Tinkle y Hadley, 1973). Vitt y Price (1982)
comentan que cualquiera de estas unidades presentan la misma variabilidad, por
lo que no hay beneficio en usar alguna en especifico. En la actualidad ya no se
utilizan las medidas caloricas o de peso seco para calculo de masa relativa de la
nidada, pero todavia no se ha llegado a un consenso en la variable a utilizar como

denominador (Cuadro 4.2).
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Cuadro 4.2. Variaciones en los calculos de {a masa relativa de la nidada

(MRN).
MASA RELATIVA DE LA NIDADA CITA
MRN, - peso de las crias Tinkle,1969; Vitt y Price, 1982; Seigel y

Peso de la madre pre oviposicidn |Fitch, 1984; Shine, 1992

MRN, peso de las crias . . .
Cuellar, 1984; Ramirez-Bautista y Vitt, 1998

Peso total de la Hembra — peso crias

MRN; peso de las crias Madsen y Shine, 1993; Lourengo, et al.,

Peso de hembra post oviposicion | 1996; Rodriguez,1999

Aunque existen pequefias diferencias entre los indices, no es posible
comparar sus resultados. Shine (1992) intenté hacer equiparables mediante
transformaciones matematicas los resulftados obtenidos en los indices MRN; y
MRN; (Cuadro 4.2). La diferencia entre ambos indices es que el primero utiliza éi
peso total de la hembra, incluida su progenie; mientras que el segundo utiliza el
peso de la hembra sin el peso de las crias o huevos, En otras palabras, Shine
quité el peso de las ciias del denominador en el primer indice (MRN4}, de tal forma
que sus resultados fueran iguales a los resultados del tercer indice (MRN3) y por lo
tanfo equiparables. Ademas, quitando el peso de las crias se eliminan los
problemas sefalados por Shine (1880), es decir, el tener una proporcién con una
misma variable tanto en el numerador como en el denominador.

En lagartijas todavia se sigue utilizando el indice de Tinkle (1969), en el que
utiliza la proporcién de peso de la nidada entre la masa total de la hembra incluida
la nidada (MRN,), a pesar de los errores matematicos que este indice presenta,

{como lo comentan Shine, 1980 y Seigel y Fitch, 1984).
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El contar con un indice que refieje de manera mas precisa la asignacién de

la energfa hacia la reproduccién y que sea de uso generalizado ayudara a

ambiente que ocurre la reproduccidon (Pianka, 1886). Lo anterior resulta
especialmente importante en el caso de especies de vida larga, en donde el
individuo debe distribuir sus recursos energeticos entre el mantenimiento,

crecimiento y reproduccion a lo largo de toda su vida (Heino y Kaitala, 1999).

Calculo de esfuerzo reproductor en iguaninos

En los reptiles, el peso de la nidada, expresada como una fraccién del peso de la
hembra (MRN}, varia de 4 a 5% para algunas especies, y llega a ser hasta del 20-
30% en otras (Pianka, 1976). En los iguaninos el esfuerzo reproductor (MRN) se
ha calculado utilizando el indice de Tinkle (1969), en el que se utiliza el peso de la
hembra antes de la oviposicién (MBN,) en tres especies: Iguana iguana, MRN =
0.303; Ctenosaura similis, MRN = 0.216; y Conoluphus subcristatus, MRN = 0.199;
(Rand, 1984, Fitch y Henderson,1978; Wemer, 1983). Siguiendo la clasificacion de
Vitt y Price (1982), estas tres especies asignan una alta proporcion de masa
(energia) a la nidada.

Este trabajo intenta determinar la proporcion de energia (a partir del indice
MRN: de Cuellar,1984) que las hembras de iguana negra Ctenosaura pectinata
invierten durante en un periodo reproductor. Ademés se busca establecer la
relacion existente entre el tamario de la madre, tamano de la nidada y peso de las

crias con el caracter MRN.,
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Esfuerzo reproductor individual por cria (ERPC)

Un problema actual es la falta de trabajos dirigidos a entender cérho se distribuye

la energia entre los descendientes. Esta area de trabajo ha sido desarrollada por
investigadores como Trivers y Willard (1973}, Smith y Fretwell (1974) y

Brockelman (1975). Pero todavia sigue siendo un area poco desarrollada.

Smith y Fretwell, (1974) propusieron que ia forma de distribuir la energia
hacia cada hijo debe de ser de tal forma, que maximize la probabilidad de
sobrevivencia durante sus primeros estadios de vida y lograr que pueda llegar a
reproducirse. Esta distribucién de la energia juega un papel importante, tanto en el
componente de fertilidad de la madre, como en el componente de sobrevivencia
de los hijos, ambos importantes en la adecuacion parental (McGinley, 1989). El
conocer este caracter de historia de vida y su variabilidad entre y dentro de las
nidadas ayuda a determinar el efecto que puede tener sobre los patrones de
mortalidad y crecimiento poblacional y estos, a la vez, sobre la evolucidn de las
tacticas reproductoras y el esfuerzo reproductor (Winkler y Wallin, 1987; Shine y

Schwarzkopf, 1992; Niewiarowski y Dunham, 1994, 1998; Shine ef al., 1996).

Distribucién de la energia entre niimero y tamafio de las crias

Desde hace mds de cuatro décadas se han realizado trabajos relacionando el
‘numero y el tamafio de huevos, utilizando como modelo a diferentes taxones,
como: invertebrados marinos, aranas, copépodos, peces teleosteos, anfibios,
reptiles, aves y mamiferos (Salthe, 1969). De estos trabajos se plantearon cuatro

generalizaciones:



1) El tamafio de la madre esta relacionado con la capacidad reproductora.

2) Elnumero de huevos estd inversamente relacionado con su tamano.

3) El tamario del huevo esté directamente r__elaci_ona;_io con el tamaﬁq_de_ Ia _cr_l'a al
- momento de nacer.

4) El numero y tamafio de los huevos puede varar geograficamente.

Con estos trabajos se iniciaron los estudios sobre la inversién de la energia
dirigida a cada individuo dentro de una progenie, con la finalidad de entender
porqué hay especies que producen muchos huevos pequefios y porqué hay otras
que producen pocos huevos grandes. Estos primeros estudios dieron las bases
-para fo que Smith y Fretwell (1974) llamo relaciones de energia entre padres e
hijos, en la que plantea dos suposiciones:

1) Conforme el gasto de energia hacia cada cria se incrementa, su ndmero
decrece; y

2) La adecuacidn de cada cria aumenta al incrementar la inversion de energia en
cada individuo.

En este mismo trabajo Smith y Fretwell senalaron que es necesario cierta
cantidad de energia minima para que la cria sea viable y que existe una cantidad
de energia dptima por cria. Con base en la idea anterior es que se ha trabajado
para responder a la pregunta de cdmo se asigna la energia a cada uno de los
individuos de una progenie. Cabe aclarar que el aumentar el nimero de crias que
ileguen a la edad reproductora sera los que incida directamente sobre la
adecuacion parental (Smith y Fretwell, 1974).

En otras palabras, no sélo es importante la cantidad de energfa asignada a

la reproduccién, sino también, la forma en que se asignan los recursos hacia cada
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cria, ya que esto sera critico para la sobrevivencia y crecimiento de los juveniles
(Smith y Fretwell, 1974). Esta idea no se podria responder si el estudio se abocara
a conocer solamente el esfuerzo reproductor de la madre en cada puesta, ya que
esto solamente refleja los factores ambientales que estén operando en el adulto y
que influyen sobre su tactica reproductora en un momento y tiempo determinado.
Mientras que la asignacion de la energia hacia las crias esta estrechamente
relacionado con el tipo de ambiente en el que se van a desarrollar estos nuevos

individuos (Pianka, 1986).

Numero vs. tamaiio de las crias por evento reproductor
Smith y Fretwell (1974) y Brockelman (1975) llegaron a la conclusién de que la
seleccion natural tenderia a optimizar el tamafo de huevo o del neonato al punto
en que un incremento en el tamario del huevo sélo ocurriria si se iguala la
reduccién en adecuacion al disminuir el nimero de crias. De esta conciusién estos
autores propusieron que la inversién parental se maximizaria al invertir fla misma
energia en todas las crias, pero ignoran la maneara en que el esfuerzo reproductor
se di{/idide entre la progenie, por lo que todavia es un area de las historias de vida
de los organismos poco desarrollada. En un esfuerzo por conjuntar ambas teorias
Winkler y Wallin (1987) propusieron un modelo que utiliza esfuerzo reproductor y
esfuerzo reproductor por cria en un sélo analisis de tacticas reproductoras. Este
modelo es aplicable en animales con crecimiento determinado y estructura de
edades sencilla.

La mayoria de los trabajos estan mas enfocados a entender qué determina

la distribucidn de la energia entre las crias. Esta pregunta la han abordado de
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manera teorica FParkery Begon {1986), Lloyd (1987), Winkler y Wallin (1887),

McGinley et al. (1987) y McGinley (1989), mientras que de forma empirica ha sido
“estudiada en mamiferos (Read y Harvey, 1989), aves (Rohwer, 1988; Styrsky et
al., 1999), lagartijas (Ferguson et al., 1982; Rand, 1982), tortugas (Schall, 1978;
Congdon et al., 1983; Congdon .y Gibbons, 1987; lverson y Smith, 1993),

serpientes marinas (Lemen y Voris, 1881) y peces téleosteos (Elgar, 1990). Estos
trabajos han mostrado un tamafo de crias constante. La excepcion son los

trabajos realizados por Congdon et al. (1983) y Congdon y Gibbons (1987), en el

que sefalan que el tamafio de huevo de las tortugas Deirochelis reticufaria y

Chrysemys picta aumenta en relacioén directa con el tamafio de la madre. Congdon

y Gibbons {1987) explican que el incremento de tamano del huevo esta

relacionado con el incremento de la abertura de la cintura pélvica de la madre.

‘Otras especies en donde se ha mostrado un incremento en el tamafio de las crias

son Sceloporus undulatus y Uta stansburiana (Nussbaum, 1981; Ferguson et al,,

1982). Pero a diferencia de las tortugas, en estas lagartijas la variacién en el

tamafio de los huevos de un periodo a otro se plantea que es causada por : i
competencia por alimento entre las crias y/o por diferencias de recursos

- alimentarios de ia hembra entre uno y otro periodo.

Forma de evaluar esfuerzo reproductor por cria
El esfuerzo reproductor por progenie se define como la proporcién de la energia
total que la madre dirige hacia cada individuo dentro de una progenie (Esfuerzo

Reproductor por cria 0 Masa Relativa por cria; Winkler y Wallin, 1987). La forma
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de evaluarlo ha sido a través de indices. Hasta el momento existen tres indices

diferentes para cuantificar el esfuerzo reproductor por cria (Cuadro 4.3).

Cuadro 4.3. Variaciones en los calculos del esfuerzo reproductor por cria.

Esfuerzo reproductor por cria (ERPC) Cita
MRN

Rand, 1984

niimero de huevos
Peso promedio del huevo Schall, 1978

peso de la hembra post parto
Peso promedio del huevo

Lemén y Voris, 1981
peso de fa hembra pre oviposicién

En los reptiles el peso de la cria, expresada como una fraccion de fa
ehergia total dirigida a la reproduccidn, varia de 1 al 2% en lagartijas como
Typhlosaurus gariepensis, Gehyra variegata y Ptenopus garrulus y llega a ser
hasta del 13% en otras como Agama hispidus (Pianka, 1976). En las serpientes
marinas; el esfuerzo por cria varié de 2.1% en Enhidrina schistosa, hasta el 10.8%
en Hydrophis fasciatus (Lemen y Voris, 1981). En Iguana iguana el esfuerzo
reproductor por cria varia de 0.4% a 2.5%, siendo las hembras mas pesadas las
gue tuvieron los huevos con mayor masa (Rand,1984). En este mismo trabajo se
compard el peso de cada huevo en dos poblaciones sin encontrar diferencias
significativas.

En la iguana negra Ctenosaura pectinata no hay trabajos que describan el
esfuerzo reproductor por cria, ni la relacion que tiene este esfuerzo reproductor
por cria con el tamafio de la nidada, masa de la nidada y esfuerzo reproductor. El

presente trabajo estd dirigido a determinar la relacion que tienen el tamano de la
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nidada y el esfuerzo reproductor por cria con aspectos morfolégicos como tamafo

y peso de la hembra.

OBJETIVOS

En este trabajo se pretende:

1) Evaluar el esfuerzo reproductor de C. pectinata mediante el indice de masa
relativa de la nidada (MRN).

2) Determinar si existe influencia de caracteres de la hembra como, tamafio y
peso, sobre la cantidad de energia destinada a la reproduccion.

3) Determinar sila energia a la reproduccién es utilizada para producir mas crias
o crias de mayor peso.

- 4) Evaluar el indice esfuerzo reproductor por cria.

5) Determinar si existe influencia de caracteres de la hembra, como tamano y
peso, en el esfuerzo de producir una cria.

‘6) Cuantificar la variacion en tamafo y peso de las crias recién nacidas en cada

nidada.
METODO

Captura y manejo de hembras gravidas

La técnica de captura, manejo y obtencién de datos tanto de hembras vivas como
muertas se llevd a cabo en los mismos periodos y con la misma metodologia gue

la descrita en el capitulo dos. Durante los periodos reproductores de 1998 y 1999
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las hembras gravidas se mantuvieron en jaulas individuales hasta que desovaron.
A cada hembra se le registraron datos de tamafio y peso pre y post-oviposicion.
Cuando fue posible se registraron los mismos datos a Iés iguanas atrapadas por
los cazadores, registrandose el sitio de captura. Ademas, se obtuvieron datos de
peso, tamafic y nimero de huevos en oviducto, pesc de fa nidada y peso de cada

huevo de 14 hembras muertas en 1998 y de 15 hembras muertas en 1999.

Obtendién de datos de huevos y crias

El registro de peso de huevos se realizé entre marzo y abril de 1998 y 1999,
Mientras que el registro de tamafo y peso de las crias nacidas por nidada se
realizé en los meses de junio y julio de 1998 y 1999; para el primer afo se
obtuvieron los datos antes sefalados para 25 nidadas, mientras que para 1999 se
registraron para 20 nidadas.

De cada cria nacida se procedid a registrar la fecha de nacimiento, el
nimero de madre, el peso por cria y el peso total de la nidada, el tamafio total (LT)
y tamano hocico-cloaca (LHC). Se registré ademas la presencia de rasgos
patrticulares de cada cria, como color de cuerpo o algin tipo de malformacion
fisica; estos datos se tomaron al momento de que la cria salié del nido o en los
tres primeros dias de vida.

Al igual que a la madre, las crias se marcaron de forma ilndividual utilizando
solamente cuentas de chaquira de diferentes colores cocidas en el primer tercio de
la cola (Fisher y Muth, 1989), las crias asi marcadas fueron liberadas en los

lugares donde se liberaron a sus madres,
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Masa relativa de la nidada (MRN) como medida del esfuerzo reproductor

Se obtuvo la masa relativa de la nidada {MRN}) a partir de tres indices diferentes.
Estos célculos se realizaron separando los datos por periodo y ademas,
separando los datos de masa de la nidada obtenidos de huevos, de los obtenidos
de crias recién nacidas. Para los posteriores analisis de regresion se ocupo el
indice MRN propuesto por Cuellar (1984), el cual resta el peso de la nidada al
peso total de la hembra.

Para saber si es posible hacer.equiparables los resultados de los indices de
Tinkle, MRN; y de Seigel, MRN3 se empled la formula que utilizé Shine (1992;
MRNpost= [(MRNe)-177%). La finalidad es determinar si los datos de MRN en los
que utilizan la masa de la hembra antes de ovipositar pueden ser equiparables con
aquellos que utilizan la masa de la hembra después de ovipositar.

La MRN fue relacionada con las diferentes medidas morfolégicas y
reproductoras de la hembra (LHC materno, tamafio de la nidada y peso promedio
de crias por nidada). Este analisis se realizd tres veces:

1. Calculando la MRN a partir de los datos de masa de la nidada a partir de
huevos.
2. Calculando la MRN a partir de crias.

3. Calculando la MRN juntando los datos de huevos y crias.

Inversion reproductora
Siguiendo el procedimiento de Gregory y Larsen (1993) se determind el indice de
inversién reproductora, es decir, la relacion entre masa de la nidada y el peso

perdido de la hembra después de la oviposicién (masa antes de la puesta-masa
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después de la oviposicidn/masa después de la puesta). Este indice puede ayudar
para examinar el gasto de energfa a la reproduccion y el costo energético que

cenlleva la reproduccion.

Esfuerzo reproductor por cria (ERPC)

Dado a que se registré el peso de cada cria se prefinid usar el indice manejado por
Schall (1978; ERPC= peso promedio de la cria por nidada/peso de la hembra post
parto). Este indice no sobre-estima la cantidad de energia que la hembra dirigé

hacia cada huevo.

Analisis de los datos

Se utilizaron pruebas de estadistica descriptiva como son promedio, desviacion
estandar, error estandar y rango en cada uno de los caracteres reproductores
medidos (LHC, peso post oviposicién, peso de nidada, peso de crias, tamafio de
crias, masa relativa de la nidada y esfuerzo reproductor por progenie). La prueba
parameétrica t de student se aplicéd para comparar los resultados de MRN;
obtenidos de manera directa con los resultados obtenidos a partir de la
transformacion mateméatica propuesta por Shine (1892). Se realizaron
correlaciones lineales para relacionar la variable masa de la nidada con las
variables LHC, masa materna post-parto, tamano de la nidada y masa promedio
de crias por nidada. Se determind la relacién entre el logMRN y el logLHC
matemo, tamario de la nidada y masa promedio de crias por nidada utilizando el
modelo de regresién simple. Este mismo modelo se aplicd relacionando el

logMRPC como variables dependientes contra el logLHC matemo, tamafio de la
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“nidada masa promedio de crias por nidada y masa de la nidada. La transformacion
logaritmica se usé para generar normalidad en las distribuciones, para evitar los
problemas estadisticos asociados con la comparacién con proporciones como son
datos de MRN y MRPP; ademds que ayuda en la interpretacion biologica y facilita

la comparacién entre poblaciones y aun entre especies (Shine, 1992; King, 2000).

RESULTADOS

Relacién entre peso de la nidada y caracteres morfolégicos y reproductores
en Cltenosaura pectinata.

La masa de la nidada estuvo relacionada de manera positiva con el tamafio de la
madre, con la masa matema post-oviposicién y con el nimero de huevos; no asi

con el peso promedio de las crias por nidada (Cuadro 4.4).

Cuadro 4.4. Valores de regresion entre caracteres reproductores de la madre
y inasa de la nidada.

CARACTERES MATERNOS N R re P
LHC materno 72 0.61 0.38 <0.0001
Peso post-oviposicion 43 0.56 0.32 0.000087
Tamaiic de la nidada 72 085 0.73 <0.0001

Peso prom. de una crfa por
nidada
N= Tamafo de la muestra; R= coeficiente de correlacién; r*=coeficiente de
determinacion; P= probabilidad

72 G.18 0.03 0.13
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Célculo de masa relativa de la nidada (MRN)

El calculo de MRN realizado a partir de huevos no difirié de! de MRN obtenido a
partir de crias en ninguno de los dos indices (MRN;1=-0.128,g1=35,p=0.89y
MRNzt = -0.238, gl = 35, p = 0.81). Dado que es necesario el peso de la hembra

post oviposicion esta comparacion no se pudo realizar en el indice MRN3.

Al unir los valores de huevos y crias para el periodo reproductor de 1998 y

compararlo con el valor de los indices del periodo de 1999 tampoco se registraron

diferencias significativas en ninguno de los tres indices MBRNy: t = -0.251, gl =70,
p =0.80; MRNz: t=-0.232, gl =70, p = 0.81; MRNg: t = -1.315, gl = 41, p = 0.19).

l.a falta de diferencia en MRN entre estos periodos y entre la MRN a partir
de huevos o de crias fue el principal motivo para decidir juntar los datos y obtene

un indice general de MRN aplicando tres distintas ecuaciones (Cuadro 4.5). En

r

este mismo cuadro se muestra la estimacion de masa relativa de la nidada (MRBN3

estimada) al aplicar la formula de Shine (1992). Este autor intentd hacer
equiparables [os indices de Tinkle (1969) y Seigel et al. (1986). Contrario a lo
ocutrido en las serpientes, en las iguanas no resultaron equiparables estos

fnd'ices, aungue si es similar al indice que da Cuellar (1984).




Cuadro 4.5.- Estadistica descriptiva de la MRN a partir de los periodos 1998-

1999.
N PROMEDIO DEESSTV' ERR. EST. INTERVALO
MRN, 72 0252 00400 00048 0.1275-0.3493

MRN, 72 0.3408 0.0732 0.0086  0.1461-0.5369
MRN; 43 0.3816 0.0683 0.0104  0.2394-0.5692

MRN

estimada

72 0.3408 0.073 0.0086  0.1461-0.5369

El anélisis de correlacion lineal mostré que no hubo relacién entre el Log
MRN y el Log LHC {Cuadro 4.6, Fig. 4.1A). Las correlaciones significativas fueron
entre el Log MRN-Log tamafio de la nidada (Cuadro 4.6, Fig. 4.1B) y entre el Log
MRN — Log masa promedio de los descendientes bor nidada (Cuadro 4.6, Fig.
4.1C). En ambas relaciones el valor de la pendiente fue positivo, indicando que
tanto el tamafio de la nidada. como el peso promedio de la progenie por nidada
tiende a aumentar conforme la MRN aumenta. Un problema con estas relaciones
es que sélo explican entre el 9% y el 15% de la variacién de los datos

relacionados.

Cuadro 4.6. Resultado de las correlaciones entre aspectos reproductores y
MRN; utilizando los datos de masa de la nidada de huevos y

crias. _
RELACION DEL LOG MRN N R P P
Log LHC matemo 72 0.14  0.01 0.23
Log tamaiio de la nidada 72 0.30 0.09 0.009

Log peso promedio de crias 72 0.39 0.15 0.0006

por nidada

N= Tamafio de la muestra; R= coeficiente de correlacién: r*=coeficiente de
determinacion; P= probabilidad
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Figura 4.1A. Relacion entre tamano materno y estuerzo reproductor. Los circulos
claros representan datos de huevos, los circulos obscuros representan datos
de crias. NS = no significativo.
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Figura 4.1B. Relaciones entre esfuerzo reproductor y tamafno de la nidada.
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Figura 4.1C. Relacién entre el esfuerzo reproductor y el peso promedio de la cria

por nidada. Los circulos claros representan datos obtenidos de huevos, los
circulos obscuros representan datos de crias.
P.eso perdido por las hembras después del parto
A partir de 45 datos registrados en los periodos reproductores de 1998 y 1999, se
determiné que el peso que en promedio pierde una hembra después de ovipositar
{calculado a través de indice de masa relativa propuesto por Gregory y Larsen
(1993} fue del 52% (Prom. =0.528, Desv. Est. = 0.090, Err. Est. = 0.013, Intervalo
= (0.326- 0.811). Esta pérdida de peso, es consecuencia de dos factores: 1) la

masa de la nidada y 2) una pérdida de material extraembrionario, producto de la

inversion reproductora que la hembra hace durante este periodo.
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Variacién en el peso y tamafio de las crias

Peso de fas crias. El peso promedio de 1594 crias fue de 5.573x0.758g. £l 79.4%
de las crias tuvieron un peso que se encontré dentro de una desviacion estandar
(lo que corresponde a 1293 registros). La diferencia entre el peso de las crias mas

ligeras y las mas pesadas al momento de nacer fue de 4.6 g (Cuadro 4.7).

Tamano de las crias. La LHC promedio de 1597 crias recién nacidas fue de 5.95
cm. El 80% de los datos obtenidos quedaron dentro de una desviacion estandar,

La.jongitud hocico-cloaca de las crias estuvo entre 4.80 y 6.80 cm. {Cuadro 4.7).

Cuadro 4.7. Estadistica descriptiva de peso y tamafio de crias recién nacidas
a partir de los periodos 1998-1999

N PROM. DESV.EST. ERR.EST. INTERVALO
Peso de crias (g) 1594 5537 0.758 0.019 3.20-7.80

Tamaho de crias (cm) 1597 5.959 0.251 0.006 4.80-6.80

- Variacion en el peso y el_tamaﬁo de crias recién nacidas por nidada

Al medir el peso y tamarnio de todas las cria provenientes de 45 nidadas se
determind que el 43% tuvieron crias con un tamafio promedio por nidada menor o
igual al tamafio promedio de todas las crias (Fig. 4.2A). mientras que 54.5%
tuvieron crias con un peso promedio menor ¢ igual al peso promedio (Fig. 4.2B).
La diferencia que existe entre el peso de la cria mas ligera y la mas pesada es 4.6
g lo que representa una diferencia porcentual del 57.7%. La diferencia entre la cria
mas chica y la mas grande fue de 2 cm, representando una diferencia porcentual
del 29.42%. Estos resultados indican que el peso es mas variable que el tamafio

en las crias al momento de nacer.
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Figura 4.2A. Variacion del tamano de las crias de Cfenosaura pectinata. Los
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Figura 4.2B. Variacion de peso per nidada en crias de Ctenosaura pectinata. L.os
nimeros 2 sobre [a linea de desviacion estandar senalan el nimero de
crias medidas. El asterisco muestra el resultado de dos nidadas
mezcladas.
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Por otro lado, aunque si hubo correlacién negativa entre el tamafio de la
madre y el peso promedio por cria (r= -0.308), existié una gran varianza no
explicada por el modelo de regresion lineal (r*= 0.09, Fran=4.3118, p=0.04 Fig.
4.3). Esto mismo se observo entre el peso promedio de la cria por nidada y el

ntimero de huevos por nidada (r= -0.43, r’= 0.18, F(1.41=9.61, p=0.003; Fig. 4.4).

0.88

0.82 ¢

0.76

0.70 1

0.64 |

Log peso promedio de crias {g)

[ ]
Log. Peso Promedio de ¢rias = 1.522 - 0.529 * Log. LHC

0.58 . . — .
1.38 1.40 .42 i.44 1.46 1.48 1.50 1.52 154 1.56

Log LHC de ia madre {cm)

Figura 4.3. Relacién entre tamafio de la madre y peso promedio de la cria por
nidada.
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Log Tamaiic de |a nidada

Figura 4.4. Relacion entre tamafio de la nidada y el peso promedio de ctias por
nidada.

Calculo de esfuerzo reproductor por cria por nidada (ERPC)
El indice de Schall mostrd que la ctia representa el 0.80% * 0.222 en promedio del
peso de la madre. El peso maximo y minimo que una crfa representa en el peso

de la hembra es de 1.46% y 0.57% respectivamente.

Relacién entre caracteres reproductores con la masa relativa de la cria por
nidada (MRPC) calculada por el método de Schall

Utilizando el modelo de regresién lineal se determino gue el logMRPC estuvo
inversamente relacionado con los Log de el tamano (LHC) de la madre, el tamano
de la nidada, el peso post parto, y con el peso de la nidada. Estos resultados

indican que conforme el tamano de la hembra, tamafio de la nidada, peso post
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parto y el peso de {a nidada aumentan, la energia dirigida a cada cria tiende a ser

menor. En cada una de estas relaciones el modelo linea!l explica el 61, 55, 75y 19

% de la variabilidad existente entre cada una de las relaciones respectivamente

(Cuadro 4.8 Figs 4.5A, 4.5B, 4.5C y 4.5D).

Cuadro 4.8. Resultado de las correlaciones entre el log de caracteres

maternos y el indice propuesto por Schall (1978) para calcular MRPC.

RELACIONDELLOGMRCN N R P
Log LHC materno 43 0.78 0.61 <<0.001
Log masa matema postparto 43 0.87 0.75 << 0.001
Log tamafio de la nidada 43 0.74 0.55 <<0.001
Log masa de ia nidada 43 043 0.19 0.0031
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Figura 4.5 A. Relacidn de masa relativa por cria (MRPC) con LHC en hembras
adultas de Ctenosaura pectinata.
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Figura 4.5B. Relacién lineal entre masa relativa por cria (MRPC) y el peso post
oviposicion.
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Figura 4.5D.Relacién lineal entre masa relativa por cria (MRPC) y peso total de las
crias de Ctenosaura pectinata.
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DISCUSION

Esfuerzo reproductor

En este trabajo el esfuerzo reproductor expresado como la proporcion del peso de
las hembras dirigida hacia las crias (MRN) fue de 0.34. £l valor de este indice
indica qde la proporcion de la masa de la nidada es muy similar al dado por Rand
(1984) para la iguana verde Iguana iguana (0.30). Vitt y Congdon (1978) explican
que el alto valor de la MRN es una consecuencia de la conducta de alimentacion
herbivora y de evasion a la depredacion (criptosis}. Las conductas de alimentacion
y de evasién a los deprédadores de la iguana negra Ctenosara pectinata son muy
similares a las de /. iguana, por lo que no es extranc que también tenga una MRN
similar al de este iguanino (0.30 en /. iguanay 0.34 en C. pectinata). El tipo de
conducta ante depredadores y habitos alimentarios de esta especie pueden
favorecer que se mantenga constante esta proporcion de energia asignada a la
reproduccion.

En Ctenosaura pectinata otro aspecto que favorece esta alta asignacion de
energia a la reproduccion es el reproducirse una vez al ano. De esta forma hay un
periodo del afio en que la energia es dirigida primordialmente al crecimiento y otro
periodo en que es asignada a la reproduccién {Aguirre-Hidalgo y Reynoso-
Rosales, 2000). Heino y Kaitala (1999) mencionan que esta puede ser la forma de
distribucidn de energia que se da en organismos de vida larga.

Por otro lado, la MRN de Ctenosaura pectinata se mantiene mas o menos
constante en diferentes hembras (como sugiere la relacién tamano de la hembra-

MRN de este trabajo, Fig. 4.1A). Al parecer, en las hembras de esta especie la
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energia destinada a la reproduccién no aumenta en relacién a su tamano, es decir,
una hembra pequefia tendra un esfuerzo reproductor similar a una hembra de
mayor tamano {Cuadro 4.6, Fig. 4.1A). Una posible consecuencia de esta manera
de asignar la energia, es la probabilidad de que haya mayor mortalidad en
hembras chicas que en hembras grandes.

En las iguanas es evidente la influencia negativa que tiene la reproduccion
Vsobre su condicién fisica. Una hembra que acaba de ovipositar tiene la piel
pegada.a las costillas y carece de reservas alimenticias. Registros en campo
hechos por Madsen y Shine (1993) con Vipera berus, demostraron una mortalidad
directamente relacionado con una baja reserva energética en las hembras
después del parto.

Este tipo de condiéién las hace también mas susceptibles de ser mas
propensas a morir a consecuencia de los parasitos (Schall, 1983). Veiga et al.
(1998) demostraron qué la lagartija Psamodromus algirus tuvo un descenso de las
defensas inmunes durante la reproduccion, lo que ocasioné que fuera mas
susceptible a algunos hemoparasitos.

El que se requiera llegar a un tamafio determinado para reproducirse podria
ser una forma de disminuir estos costos reproductores y por lo tanto, también
podria explicar el que las hembras tarden en llegar a la madurez sexual al menos
tres afos posteriores al nacimiento. (Salas Tapia et al,, 1999 ; Salas-Tapia y

Reynoso-Rosales, 2000).
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VARIACION EN PESO Y TAMANO Y ESFUERZO REPRODUCTOR POR CRIA
Una de [as suposiciones en el trabajo tedrico sobre evolucion del esfuerzo
reproductor en lagartijas y serpientes que realizaron Shine y Schwarzkopf (1992)
fue que el tamario de las crias al nacer no variaba. Esta suposicion fue
constantemente cuestionada en los trabajos de Niewiarowski y Dunham (1994,
1998), primero porque ya se habia demostrado que si existe variacién en el
tamano de las crias en diferentes grupos de reptiles (e.g. Ballinger,1977;
Nussbaum, 1981; Ferguson y Sneli, 1986; Selcer, 1990) y segundo, porque esta
suposicién (que no es una generalidad) si tiene influencia sobre el modelo que
propusieron Shine y Schwarzkopf (1992).

La informacién que se tiene sobre crias en las iguanas sefiala que si hay
va.riacién en el peso y tamarno en las crias al nacer (ver cuadro 7.2 en Wiewandt,
1982; en este cuadro, de las 11 especies, sélo siete presentan el intervalo de peso
registrado y ocho el de tamafio}). En un trabajo posterior al de Wiewandt, Rand |
(1984) muestra valores de peso promedio de huevos en 30 hembras de Iguana
iguana. Con este trabajo se demuestra que existe variacién al menos en peso en
las crias. En este estudio, la variacion registrada en las crias de iguana negra de
Nizanda fue mayor en peso que en tamafio (Cuadro 4.7 Figs. 42A y 4.2B}). Es
probable que esto se deba a que no estan operando las mismas restricciones
sobre el tamafo y peso en las crias antes de salir del huevo, o al menos no con la
misma magnitud. Una restriccion que opera sobre el tamano de las crias, es el
espacio disponible dentro de['huevo, miéntras que el peso de las crias esta

relacionado con fa cantidad de vitelo disponible {Sinervo y Licht, 1991)

108




Por otro Iédo, se ha propuesto tedricamente que el aporte energético a la
reproduccién sélo puede emplearse ya sea en producir una mayor cantidad de
descendientes o en aumentar el aporte energético hacia cada cria y que se
deberia de asignar la misma cantidad de energia a cada cria (Smith y Fretwell,
1974). Esto no ocurre en las hembras de iguana negra, ya que a mayores MRN se
observd un aumento en el ndmero de crias, y también un aumento en el peso de
las crias (Fig.4.1B y 4.1C). Ademds, de que se observa variabilidad en peso y

tamano tanto entre como dentro de cada nidada (Figs. 4.2A y 4.2B)

Distribucién de 1a energia reproductora hacia las crias

En comparacion con la amplia variedad de estudios hechos para determinar
esfuerzo reproductor, pocas veces se ha cuantificado el esfuerzo reproductor por
cria. Dado que en C. pectinata existe variabilidad en el peso y tamafio en las crias
tanto inter- como intra-nidadas, la inversién por cria tiende a ser una mejor
representacion de la cantidad de material o energia destinada hacia cada uno de
estos nuevos individuos, como también Congdon y Gibbons (1987) lo afirman.

El esfuerzo reproductor por cria (ERPC) para C. pectinata utilizando el
indice de Schall fue en promedio de 0.8%, es decir, menos del 1% del peso
corporal de la madre es destinado a la produccion de una cria. Este resultado es
muy similar al reportado por Rand (1984) con Iguana iguana, aunque cabe sehalar
que el indice utilizado por Rand es diferente al ocupado en este trabajo. En las
lagartijas, la distribucion de energia a cada cria se encuentra entre 1 y 2%, aunque
en Typhlosaurus gariepensis llegé a ser hasta del 17% (Pianka 1986). Estos datos

muestran que aunque Cfenosaura pectinata se encuentra dentro de las especies
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de reptiles que dirigen una gran cantidad de energia hacia la reproduccién, no es
de las especies que asignan mucha energia hacia cada cria.

En esta especie, la manera que tiene la hembra en influir sobre sus
descendientes es dirigiendo el esfuerzo reproductor hacia tener crias mas
pesadas y en mayor cantidad. Para lograr que se incremente el peso y el nimero
de las crias por evento reproductor, es necesario que haya una menor asignabién
proporcional de energia hacia cada cria con respecto a la energia disponible por
cada madre. La relacion inversa entre la cantidad de energia asignada a cada cria
y el tamafio de la hembra confirma que esto es lo que ocurre en esta especie (Fig.
4.5A). Es decir, -cohforme la hembra es mas grande la cantidad de energia {en
relacion a su propio peso) destinada hacia cada cria es menor, lo cual implica
tener crias de menor peso. .

La figura 4.5A puede interpretarse como una relacién de costo de
produccién de un nuevo descendiente. En este caso el costo de tener un huevo es
mayor para una hembra chica, ya que requerira invertir mas energia que lo que
necesita invertir una hembra de mayor tamaiio. El que exista una diferencia en
costd de producir una cria para una hembra chica que para una grande puede ser
un evento que influya sobre la fertilidad de la hembra conforme va creciendo.

Otros reptiles en donde existe evidencia de efecto matemo sobre el tamano
del huevo es la tortuga Deirochelys reticularia. En esta especie el tamafio del
huevo esta directamente relacionado con el tamafio de la madre {Congdon et al.,
1983). También existen evidencias de que el ambiente de incubacion puede
determinar la cantidad de energia que la hembra dirige hacia cada descendiente

(Crump y Kaplan, 1979). Es probable que este costo por huevo entre las hembras
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de diferente tamaho también tenga una influencia sobre la variabilidad internidada
en la cantidad de material (peso de los huevos) en esta poblacién de iguana
negra. Esta variabilidad registrada no se ajusta al modelo de Smith y Fretwell
(1974} sobre una asignacion de energia equitativa hacia cada cria.

La variabilidad intranidada en el peso de las crias puede no Unicamente ser
consecuencia del efecto materno, sino de una conjuncién de factores entre los que
pueden encontrarse el materno y el ambiente de incubacion. Cada uno de estos
factores puede influir en el desarrolio de las crias. Aunque esta variabilidad tiene
que ocurrir dentro de un limite minimo que genere una cria viable y la energia
necesaria para generar el mayor nimero de crias que lieguen a reproducirse
(Pianka, 1976).

La importancia que tiene conocer el peso de las crias al nacimiento podra a
ayudar en las suposiciones que han tenido que hacer los estudios tetricos sobre
evolucién de las historias de vida (Shine y Schwarzkopf, 1992; Shine ef al., 1996;
Niewiarowski y Dunham 1994, 1998). Si en un futuro se quiere comprobar
empiricamente la factibilidad de los modelos tedricos sobre el esfuerzo reproductor
y distribucion de la energia en la progenie en los reptiles, es importante contar con
toda la informacién reproductora (incluyendo peso y tamaio de las crias) en la

mayor cantidad de especies.
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COSTOS REPRODUCTORES

En los reptiles Shine (1980) 'y Madsen y Shine (1993) sefialan a dos costos de la
reproduccidén como principales en los reptiles: costos de sobrevivencia y costos en
ja fecundidad potencial, ya que cualquiera de ellos limita la produccién de nuevos
descendientes.

En las iguanas los dos costos reproductores parecen estar operando
durante el periodo reproductor de la misma forma en que ocurren en otras
especies de lagartijas, ya que es en este momento cuando son mas susceptibles
de sufrir depredacién a causa de los cambios conductuales, morfolégicos y

energéticos que presentan {Shine,1980; Madsen y Shine, 1993).

Costo de sobrevivencia

La iguana negra de Nizanda al igual que los demas reptiles sufren una serie de
cambios tanto morfolégicos cbmo conductuales durante su reproduccion. Estos
cambios hacen que sean atrapadas mas facilmente por cazadores, perros
domésticos o potencialmente por animales silvestres como coyotes (Canis

fatrans), tejones (Nasua sp.) y leoncillos (Felis yagouaround).

Depredacion.- Aungque no se observaron muertes de hembras adultas a causa de
animales silvestres, si hubieron huellas y excretas de ellos en las zonas de
oviposicién y hubo una gran pérdida de hembras gravidas (465) a causa de la
caceria (Reynoso-Rosales, 2000). Estos datos sefialan a la caceria como la
presion més fuerte que sufren las hembras gravidas en Nizanda. Esta pérdida de

individuos reproductores no es un evento reciente, sino que se da desde la época
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precolombina (Soustelle, 1994). Ya desde esos tiempos la cultura gastronémica
de la gente incluye a la iguana dentro de los alimentos consumidos.

Dada la presidn a la que han sido sométidos estos animales, es muy
probable la pérdida de hembras por accién del hombre sea el costo de
sobrevivencia que haga que este reptil presente estrategias reproductoras
similares a las registradas para Iguana iguanay Ctenosaura simifis Wiewandt
(1982). Es decir alta tasa de crecimiento, una madurez temprana y menor tiempo
para alcanzar su primera reproduccion, en comparacion a iguaninos Dipsosaurus

dorsalis, Sauromalus obesus, S. hispidus y S. varius.

Costos potenciales de fecundidad futura
Como sefala Shine (1980) el evento reproductor puede influir en la distribucién de
la energia de dos formas, disminuyendo la tasa de alimentacidn o canalizando la

energia hacia la reproduccién en lugar de crecer.

Pérdida de peso de las hembras.- Un factor que puede influir para que la hembra
no se reproduzca hasta cumplir tres afios de nacida, es la pérdida de peso que
sufren al final de periodo de oviposicion. Seigel y Ford (1987) explican que una
estrategia presente en los repliles es posponer la reproduccién hasta tener las
reservas energéticas suficientes para realizar las funciones metabdlicas
necesarias para sobrevivir.

En el caso de las iguanas, es probable que esta perdida de peso sea
consecuencia de las actividades que tiene que realizar la hembra para tener éxito

en [a oviposicién (desplazamiento a los sitios de anidacién, disminucién de sus
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tasas de alimentacion y pérdida de fluidos relacionados con la oviposicion). Tener
| la primera reproduccién hasta el tercer afic de vida, posiblemente ayude a las
hembras adultas de C. pectinata a evitar o disminuir la probabilidad de muerte por
inanicién y asi aumentar las probabilidades de tener una siguiente reproduccion.
Hasta el momento no hay la suficiente informacién para determinar si una
ves iniciada la reproduccién, la pérdida de peso ejerce una influencia sobre la
probabilidad de morir por inanicién. Aunque posiblemente este costo indirecto sf

influya en la tasa de crecimiento de la hembra y por ende en su fecundidad futura.

Disminucién en la tasa de crecimiento.- En el caso de la iguana negra, el producir
una sola nidada y tenér un ciclo reproductor anual puede ayudar a que la
disminucion en la tasa de crecimiento no represente un costo alto para la
reproduccion futura, ya que la energia se puede dirigir o al crecimiento o a la
reproduccion en determinado momento, como postula Heino y Kaitala (1999) que
ocurre en especies longevas con crecimiento indeterminado. En este estudio no se
obtuvieron datos que permitan inferir si existe disminucién en la tasa de
crecimienfo a consecuencia de la reproduccién, aunque si se sabe, por la
presencia de anillos de crecimiento en huesos, que la tasa de crecimiento de esta
iguana no es el mismo durante todo el ano (Salas-Tapia ef al., 1899; Salas-Tapia y
Reynoso-Rosales, 2000). Es probable que en esta especie el costo reproductor
puede estar actuando de manera mas evidente sobre la sobrevivencia a la primera

reproduccion.
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CONCLUSIONES

L.os resultados obtenidos en este trabajo indican que el tamano de la nidada esta

directamente relacionado con el tamano de la madre.

El peso total de la nidada esta directamente influenciado por el peso y tamario de

las madres. Es evidente que el aumento en masa de la nidada es consecuencia

del incremento en la progenie.

En esta especie pocos huevos son infertiles.
El analisis exploratorio de la influencia que tiene la historia evolutiva en la cantidad
de crias determind que en Scleroglossa si existe este tipo de influencia, En

Iguania no hubo influencia de la historia evolutiva en este caracter de historia de

vida.

Los resultados de la prueba para determinar el estado ancestral y la magnitud de
cambios demostré que esta especie, junto con Clenosaura simifis e Iguana iguana,

son las que tienen la mayor cantidad de cambios en el tamanio de la nidada.
Aungue la hembra invierte la energia tanto en aumentar el pesc como el nimero

de progenie por evento reproductor, es muy probable que (a seleccion esté

operando a favor de aumentar el tamano de la nidada en esta especie.
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En esta especie un incremento en la energia asignada a la reproduccion se

traduce en un aumento en el peso de [as crias como en una mayor produccion de

crias.

En las crias recién nacidas existe variacion en peso y tamafo tanto a nivel
internidada como intranidada. De los dos, el que tiene mayor variacién es el peso
de las crias, como consecuencia de la cantidad de vitelo que tiene el huevo,
mientras que el tamafio esta controlado por la disponibilidad de espacio dentro del

huevo.

La variacién en el peso promedio de las crias por nidada esta inversamente
relacionada con el tamano de la nidada; este resultado demuestra que en este
reptl también se presenta el frueque entre producir muchas crias de bajo peso o

pocas crias pesadas.

La asignacion de la energia hacia cada cria disminuye conforme aumenta el

tamarnio de {a madre, sin que ésto ocasione que se disminuya el peso de cada cria.

| a energia que necesita una hembra grande para generar una nueva cria es
menor a la que requiere una hembra de menor tamano, ésto ayuda a entender el
porque esta especie tiende a incrementar la cantidad de progenie conforme es

mas grande.
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En el diagrama se muestra el tipo de relacidn que tienen entre si cada uno de los
caracteres evaluados en este trabajo.
Se observé que los caracteres positivamente relacionados fueron el tamafo de la
hembra, que estuvo relacionado con el peso total de la nidada, con el peso de la
hembra y con el tamafio de nidada. El peso de la hembra también tuvo relacién
positiva con el tamano de la nidada y con el peso total de la nidada. A la ves el
tamano de la nidada y peso total de la nidada estuvieron relacionadas entre si.

Con respecto al esfuerzo reproductor este estuvo positivarﬁente relacionado
con el peso promedio de una cria por nidada y con el tamario de la nidada. De
igual forma, el peso promedio de una cria por nidada tuvo relacién positiva con el

esfuerzo reproductor por cria.

El esfuerzo reproductor por cria estuvo negativamente relacionado con el
peso total de la nidada, con el peso de la hembra, con el tamaio de la hembra y
con el tamafio de la nidada. Por otro lado la historia evolutiva no influyo en el
tamano de la nidada que presenta Ctenosaura pectinata.

El tamafio de la hembra no tuvo relacion con el esfuerzo reproductor.
Tampoco hubo relacion entre el peso total de !a_ nidada y el peso promedio de una
cria por nidada.

El peso promedio de una cria por nidada estuvo negativamente relacionado
con el tamano de la madre y con el tamafo de la nidada, pero no tuvo relacion con

el peso total de la nidada.
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