
UNIVERSIDAD NACIONAL AUTÓNOMA DE MÉXICO 

PROGRAMA DE DOCTORADO EN CIENCIAS BIOMÉDICAS 

INSTITUTO DE ECOLOGÍA 

 

 
 

 

 

FUNCIONES DEL ACOMPAÑAMIENTO DE HEMBRAS POR 

MACHOS DE LA LAGARTIJA RAYADA, Aspidoscelis costata 

(Lacertilia: Teiidae) 

 

 

TESIS 
QUE PARA OBTENER EL GRADO DE 

DOCTOR EN CIENCIAS 
 

PRESENTA 

JAIME ANTONIO ZALDÍVAR RAE 
 

 

DIRECTOR DE TESIS 

DR. HUGH DRUMMOND DUREY 

 

 

 
MÉXICO, D.F.                                                                                     SEPTIEMBRE 2008 

 1



 

UNAM – Dirección General de Bibliotecas 

Tesis Digitales 

Restricciones de uso 
  

DERECHOS RESERVADOS © 

PROHIBIDA SU REPRODUCCIÓN TOTAL O PARCIAL 
  

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal 
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México). 

El uso de imágenes, fragmentos de videos, y demás material que sea 
objeto de protección de los derechos de autor, será exclusivamente para 
fines educativos e informativos y deberá citar la fuente donde la obtuvo 
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro, 
reproducción, edición o modificación, será perseguido y sancionado por el 
respectivo titular de los Derechos de Autor. 

 

  

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

A Oana 

A Aitana 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 2



Agradecimientos 
 
En más de un sentido, esta tesis constituye el cierre de un ciclo de vida formidable y prolongado, que tuvo su 

inicio una mañana de agosto de 1994. Ese día, con menos de 20 minutos de conocerme y oír mis balbuceos 

sobre convertirme en ecólogo conductual, Hugh Drummond me dejó de una pieza al anunciarme, así sin más, 

que me enviaría por dos meses como ayudante de campo a Isla Pajarera…al día siguiente. Desde entonces, 

Hugh ha sido mucho más que mi asesor y se ha convertido en mi mentor y amigo entrañable. Estoy en deuda 

por todo su compromiso y afecto de tantos años; todo mi agradecimiento y cariño difícilmente podrían 

pagarlos. Gracias, Hugh. 

Los miembros de mi comité tutor, doctores Robyn Hudson, Constantino Macías y Carlos Cordero 

hicieron aportaciones durante el desarrollo de mi proyecto, que con mucha frecuencia fueron mucho más allá 

de lo que dicta el deber. Particularmente, debo agradecer a Robyn su firme apoyo y aliento en la ardua tarea 

de describir la historia natural de una nueva especie modelo y arrancar una línea de investigación propia. 

Robyn siempre demostró gran entusiasmo por los modestos datos que lograba arrancar a los animales tras 

largas temporadas de campo y me enseñó que las preguntas más “sexy” en ecología conductual sólo pueden 

contestarse (bien) sobre la base de un profundo conocimiento de la biología de los organismos. Agradezco 

también al sínodo de mi examen doctoral, formado por los doctores Alejandro Córdoba, Raúl Cueva, Fausto 

Méndez y Gabriel Gutiérrez por sus valiosos comentarios a la tesis. 

Tengo una gran deuda con quienes generosamente me brindaron acceso a sus laboratorios y equipo, 

cubrieron los costos de materiales y me entrenaron en las diversas técnicas que empleé en el proyecto. Así, 

agradezco profundamente a los doctores Fausto Méndez de la Cruz y Norma Manríquez Morán (Instituto de 

Biología – UNAM) por su ayuda con las disecciones y análisis histológicos, así como a los doctores Jeff 

Graves y Mike Ritchie (University of St Andrews) por toda su ayuda en el desarrollo de los primers de 

microsatélites para la lagartija rayada. Miguel Serrano, Bernardo Franco, Carlos Carvalho y Anette Becher, 

fueron mis gurús moleculares de cabecera. Los doctores Constantino Macías y José Luis Osorno  me 

permitieron usar su equipo durante los análisis de parentesco. 

Colectar los datos conductuales requirió del apoyo de un formidable ejército de ayudantes y 

observadores; entre ellos se contaron: Carolina Alvarez, Sergio Ancona, Yenny Beltrán, Miriam Bojorge, 

Ricardo Bolaños, Joel Castells, Jaime Cisneros, Angela Earley, Esmeralda Estrella, Flora García, Indolfo 

García, Ricardo González, Hans Hernández, Mireya Hernández, Gibrán Hoffmann, Nicolás Jimarez, Patricia 

López, Érika Mendoza, Estrella Mociño, Marilú Molina, Thor Morales, Alejandro Muñoz, Yaser Nazur, 

David Ortiz, Mónica Padilla, Delfina Pérez, Leslie Razo, Arturo Rivera, Mabel Sánchez, Ramadán Salazar, 

Julián Santamaría, Anizul Terán, Emma Villaseñor y Eugenia Zarza. Para todos, mi agradecimiento más 

cumplido.  

Algunos de mis ayudantes más talentosos y comprometidos también demostraron tener una vena 

masoquista y decidieron hacer sus tesis de licenciatura en el marco de mi proyecto. Sergio Ancona, Érika 

Mendoza y Ramadán Salazar compartieron conmigo su talento, tenacidad, responsabilidad y lealtad. He 

 3



tenido muchas ocasiones de comprobar, además, su cariño. Estos chavos están destinados a hacer cosas 

grandes y me enorgullece mucho que me cuenten entre sus amigos. 

El proyecto hubiera sido imposible sin el apoyo logístico continuo y oportuno de la Secretaría de 

Marina Armada de México, gracias al cual siempre contamos con transportación por mar y dispusimos de 

agua y alimentos. Lo mismo debe decirse de la Administración del Parque Nacional Isla Isabel, que me otorgó 

los permisos para trabajar en Isla Isabel y apoyó mi proyecto en mil y una formas. En particular, quiero 

agradecer a Jorge Canela, Edda González, Cecilia García Chavelas y Jorge Castrejón Pineda. La Secretaría de 

Medio Ambiente y Recursos Naturales me otorgó los permisos de colecta e investigación necesarios. 

No hay medida para la cantidad de ayuda que los pescadores de San Blas, Nayarit, me prestaron a lo 

largo de los años, pero el regalo para mí más preciado es su amistad constante. Como muchos saben, esta 

amistad no está mediada por títulos y nombres completos; para mí siempre ha bastado con ser el “Cuichero” y 

sé que la “raza” no se ofenderá si los llamo por sus apodos. Mil gracias a mis amigos Yamaha, Emilio, 

Manuel, Chanfle, Lupillo, Miluy, Abuelo, Aarón, Chamarra, Beto, Clavo, Poli, Chapo, Goliat, Víctor, Néstor, 

Daniel, Pío, Chato, Chero, Huarache, Chico Oaxaco, Caín, Calamar, Huateque, D’Evora, Chano, Panza, 

Tonrro, Pandillo y Heliodoro. Por último, a Alicia Ibarra, pescadora honoraria y compañera de laboratorio, le 

agradezco su hospitalidad y ayuda en San Blas y su amistad a prueba de geografías. 

El desarrollo del proyecto y de la tesis (y, sobre todo, el autor) se beneficiaron enormemente de las 

conversaciones que sostuve con José Luis Osorno, Marcela Osorio, Constatino Macías, Robyn Hudson, 

Carlos Cordero, Jeff Graves, Mike Ritchie, Joe Tomkins, Natasha LeBas, Vinni Madsen, Tim Birkhead, 

Diana Hews, Alejandro González, Sergio Ancona, Jane Brockmann y William Eberhard. A todos ellos les 

agradezco que me permitieran aturdirlos con historias de lagartijas y su generosidad al darme ideas y hacerme 

correcciones. 

Por último, quiero agradecer a quienes echaron a andar todo este proceso y lo han acompañado a lo 

largo de los años. A mis padres les agradezco su firme convicción de que la mejor herencia para los hijos es la 

educación y su lucha continua por demostrarlo con hechos. Gracias a ellos y al ambiente que crearon para sus 

hijos nunca tuve reparo en mi impúdica intención de ser biólogo. Las malas mañas no se quitan y me da gusto 

decir que me queda impudicia para rato. Por sobre todas las cosas tengo que agradecer que la carga kármica 

de Oana Del Castillo fuera tal que le tocó pagarla casándose conmigo. Para mi suerte, la regla cósmica de los 

rotos y los descosidos se cumplió: ella siempre ha estado a mi lado y parece que hasta le gusta esto de las 

lagartijas. Afortunadamente, Oana no ha leído nada sobre selección sexual y gracias a ese despiste, Aitana 

llegó a nuestras vidas. Desde entonces, la ecología y los cuichis son todavía más divertidos.  

 

 

 

 4



Índice 
Agradecimientos 3 

Prefacio 8 

Resumen 10 

Capítulo 1. Introducción General 12 
      I. El acompañamiento y sus posibles funciones 13 

          Funciones del acompañamiento: beneficios para la supervivencia   13 

          Selección sexual y sus mecanismos   14 

          Funciones del acompañamiento en contextos de selección sexual   17 

          Posibles funciones del acompañamiento para los machos   17 

              Competencia pre-cópula   17 

              Elección de hembras   18 

              Competencia post-cópula      18 

               Transferencia de componentes nutritivos del eyaculado   20 

          Posibles funciones del acompañamiento para las hembras 20 

               Elección de pareja pre-cópula   20 

               Elección femenina post-cópula   22 

               Evaluación femenina indirecta   23 

          Costos del acompañamiento 24 

          Conflicto sexual 25 

                Cópulas con machos múltiples y acompañamiento masculino   25 

                Cortejo post-copulatorio   26 

                Beneficios directos, evaluación femenina y duración del acompañamiento      27 

                Seguro de fertilización y duración del acompañamiento   28 

II. El acompañamiento en saurios 28 

          Acompañamiento y sistemas de apareamiento sociales y genéticos en saurios 28 

                Poliginia por defensa territorial 29 

                Poliginia por defensa sucesiva de hembras 31 

               Leks 33 

         Fenotipos  alternativos 33 

 5



         La familia Teiidae y el género Aspidoscelis 34 

         La lagartija rayada, Aspidoscelis costata 37 

III. Hipótesis y objetivos 38 

Literatura citada (Introducción general) 40 

Capítulo 2. Relaciones entre el ciclo reproductor y el  

acompañamiento en la lagartija rayada 

 

53 

Capítulo 3. Descripción del acompañamiento y análisis de sus 

posibles funciones en la lagartija rayada 

 

64 

Capítulo 4. El acompañamiento como custodia de pareja en la 

lagartija rayada 

 

85 

Capitulo 5. Discusión General 111 
I. El sistema de apareamiento social de la lagartija rayada 112 

          Ciclo reproductor en Isla Isabel 112 

          Sistema de apareamiento social y acompañamiento 112 

II. Funciones del acompañamiento en la lagartija rayada           114 

          Funciones alternativas a la custodia de pareja 114 

                Hipótesis funcionales sin apoyo  114 

                Beneficios para las hembras  115 

                Hostigamiento masculino y cópulas oportunistas: efectos en la adecuación 

femenina 

 116 

                Evaluación femenina de parejas  116 

                Acceso a cópulas y seguro de fertilización  119 

                Elección masculina de pareja  120 

                Carga de esperma 121 

III. El acompañamiento como custodia de pareja y el sistema de 

apareamiento genético de la lagartija rayada 

122 

 6



Custodia pre-copulatoria de pareja       122 

Custodia post-copulatoria de pareja  122 

El sistema de apareamiento genético y explicaciones para el patrón de 

paternidad observado 

123 

El acompañamiento como adaptación al control femenino de las 

fertilizaciones 

127 

IV. Trabajos futuros 130 

    Beneficios directos para las hembras 130 

    Cortejo post-copulatorio 131 

    Elección femenina indirecta y directa 131 

    Carga de esperma y custodia de pareja 132 

V. Conclusiones generales 132 

Literatura citada (Discusión general, trabajos futuros y conclusiones) 134 

Apéndice 1. Desarrollo de marcadores moleculares (microsatélites de ADN) 

para análisis genéticos en la lagartija rayada y otros miembros del género 

Aspidoscelis 

139 

Apéndice 2. Una aproximación a la proporción operativa de sexos en la 

población de lagartijas rayadas de Isla Isabel 

145 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 7



Prefacio 
 

La presente tesis es el resultado de mi proyecto de investigación doctoral en el Programa de 

Doctorado en Ciencias Biomédicas de la Universidad Nacional Autónoma de México 

(UNAM), el cual llevé a cabo en el Laboratorio de Conducta Animal del Instituto de 

Ecología de la misma UNAM, bajo la dirección del Dr. Hugh Drummond y la supervisión 

del comité tutorial conformado por la Dra. Robyn Hudson y el Dr. Carlos Cordero Macedo. 

El jurado del examen de grado estuvo compuesto por los Dres. Alejandro Córdoba Aguilar, 

Hugh Drummond, Raúl Cueva Del Castillo Mendoza, Fausto Méndez De la Cruz y Gabriel 

Gutiérrez Ospina. 

El proyecto fue financiado en su fase inicial por una beca de maestría de la 

Dirección General de Asuntos del Personal Académico – UNAM y, posteriormente, por 

una beca para estudios de doctorado del Consejo Nacional de Ciencia y Tecnología de 

México. Partes del trabajo de campo y laboratorio fueron financiadas por proyectos 

CONACYT de los Doctores Hugh Drummond y Fausto Méndez de la Cruz (Instituto de 

Biología, UNAM) y por el Dr. Michael Ritchie (University of St. Andrews, Reino Unido), 

así como por una Beca de Ayuda de la Society for the Study of Amphibians and Reptiles de 

Estados Unidos y las Becas de Investigación Estudiantil y de Investigación Estudiantil en 

Naciones en Desarrollo de la Animal Behavior Society de Estados Unidos. El CONACYT 

y las Direcciones Generales de Intercambio Académico y de Estudios de Posgrado de la 

UNAM me otorgaron fondos para realizar una estancia de investigación en la Universidad 

de St. Andrews. 

El objetivo de este proyecto doctoral fue establecer las funciones del 

acompañamiento de hembras por los machos de la lagartija rayada, Aspidoscelis costata, en 

la población de Isla Isabel, Nayarit. En esta tesis presento datos sobre la fenología 

reproductora y la conducta de estas lagartijas, así como un estudio experimental de la 

función del acompañamiento como custodia post-copulatoria de pareja , basado en el 

empleo de marcadores moleculares de ADN que diseñé expresamente para esta especie. 

El documento está compuesto por un resumen, una introducción general, tres 

capítulos correspondientes a sendos artículos científicos, una discusión general y dos 

apéndices. El Capítulo 2 fue aceptado para su publicación en The Southwestern Naturalist 
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en junio de 2008, el Capítulo 3 fue publicado en Behaviour en noviembre de 2007 y el 

Apéndice 1 fue publicado en Molecular Ecology Resources en enero de 2008. 
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Resumen 
El acompañamiento es una conducta común a múltiples taxa, en la que animales adultos o 
cercanos a la madurez sexual se mantienen cerca de o en contacto físico con individuos 
adultos o cercanos a la madurez sexual del sexo opuesto por lapsos variables. En el caso de 
los saurios, el acompañamiento ha sido tradicionalmente interpretado como una adaptación 
masculina para reducir el riesgo de competencia espermática o para ganar dicha 
competencia (hipótesis de custodia de pareja masculina). Sin embargo, existen varias 
hipótesis funcionales alternativas (no mutuamente excluyentes) que no han sido exploradas 
(Capítulo 3) y, aunque algunos trabajos respaldan las predicciones conductuales de la 
hipótesis, nunca se ha puesto a prueba la predicción crucial de que los machos que 
acompañan a las hembras tienen un mayor éxito de fertilización que los que no lo hacen 
(Capítulo 4).  

El objetivo general de esta tesis fue obtener evidencia de que el acompañamiento 
cumple con diversas funciones en la lagartija teiida Aspidoscelis costata. Los objetivos 
particulares de la tesis fueron: (1) describir grosso modo el sistema de apareamiento de la 
lagartija rayada desde la perspectiva de la relación entre el acompañamiento y el ciclo 
reproductor de las hembras (Capítulo 2); (2) describir detalladamente la relación entre el 
acompañamiento y la condición reproductora de las hembras que participan en él, así como 
las conductas asociadas al acompañamiento, para obtener evidencia a favor o en contra de 
varias hipótesis funcionales (Capítulo 3); y (3) poner a prueba experimentalmente las 
predicciones conductuales y genéticas derivadas de la hipótesis de custodia de pareja 
masculina (Capítulo 4). 

Necropsias y análisis histológicos en especímenes recolectados a lo largo de un 
ciclo anual y monitoreos de la duración del acompañamiento en un grupo de hembras 
cautivas revelaron que  la reproducción en la población de Isla Isabel es estacional (febrero 
a septiembre) y está ligada al fotoperiodo, que los ciclos  de las hembras son asincrónicos y 
que la proporción operativa de sexos está fuertemente sesgada hacia los machos. Las 
hembras ponen de 1 a 5 huevos en cada evento reproductor y existe una correlación 
positiva entre la longitud hocico-cloaca de las hembras y su fecundidad. En cautiverio, los 
machos acompañan a las hembras en promedio durante 2.6 días y suspenden el 
acompañamiento en promedio 10 días antes de la oviposición. 

A través de observaciones de parejas en acompañamiento y hembras solitarias en 
vida libre, combinadas con necropsias de las hembras en ambos grupos, hallé que el 
acompañamiento duraba de 1 a 2 días y que fueron los machos quienes acompañaron a las 
hembras, no viceversa. Todas las hembras acompañadas estaban a punto de ovular o sus 
óvulos acababan de ser fertilizados, mientras que las hembras solitarias estaban en distintas 
etapas del ciclo ovárico. Durante el acompañamiento, los machos acompañantes repelieron 
a otros machos y fueron notablemente dominantes, cortejaron y copularon de 1 a 3 veces 
con las hembras y fueron capaces de impedir una parte de los intentos de machos rivales 
por copular oportunistamente con la hembra. En comparación con hembras solitarias 
cercanas a la ovulación, las hembras acompañadas enfrentaron menos conductas de 
hostigamiento de otros machos, pero no recibieron significativamente menos cópulas 
oportunistas, su probabilidad de ser depredadas no fue menor y sus oportunidades de 
forrajear no mejoraron significativamente. Estos resultados son consistentes con las 
hipótesis de que el acompañamiento sirve para que los machos tengan acceso a cópulas 
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cuando es más probable que éstas ocurran, copulen repetidamente e inseminen a las 
hembras más que otros machos y monopolicen el acceso a hembras fértiles. Por su parte, 
las hembras acompañadas podrían recibir cortejo post-copulatorio, oportunidades de 
copular con machos de alta calidad y suficientes espermatozoides para asegurar la 
fertilización. 

Por último, en grupos cautivos de 3 machos y una hembra confiné al macho 
acompañante en su segundo día de acompañamiento (experimentales), mientras que en 
grupos semejantes no interferí con el acompañamiento del macho acompañante (controles). 
En apoyo de la hipótesis de custodia de pareja masculina, encontré que las hembras 
experimentales participaron en más cópulas extra-pareja y menos cópulas con el macho 
acompañante que las hembras control. Sin embargo, a pesar de haber copulado menos y de 
enfrentar las cópulas extra-pareja de su hembra, los machos acompañantes experimentales 
no engendraron una proporción de las nidadas significativamente menor que los machos 
control, lo que contradice la predicción clave de la hipótesis de custodia de pareja 
masculina (i.e. que el acompañamiento como custodia de pareja masculina protege la 
paternidad del macho acompañante). 

Mi interpretación general de los datos obtenidos es que el acompañamiento cumple 
con varias funciones para las hembras (evaluación directa e indirecta de los machos, 
reducción del hostigamiento, acceso a cópulas y, posiblemente, mayores oportunidades 
para forrajear) y para los machos (monitoreo de la receptividad de las hembras y acceso a 
cópulas, maximización de la transferencia de semen, evitación de cópulas extra-pareja y, 
posiblemente, evaluación de las hembras). Por lo que se refiere a la función del 
acompañamiento como custodia de pareja masculina, ésta es apoyada por la evidencia 
conductual, pero no por la genética. En consecuencia, propongo que el acompañamiento es 
una respuesta masculina al control femenino de las fertilizaciones cuyos fines son: 1) 
adquirir un rol social que convence a la hembra de asignar al macho que lo ostenta una 
proporción de fertilizaciones en la puesta, 2) participar en la paternidad del mayor número 
de puestas posible y 3) reducir en lo posible las oportunidades de la hembra de obtener 
cópulas extra-pareja, incrementando la propia participación en la paternidad de las nidadas. 
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I.  El acompañamiento y sus posibles funciones 

 
El tema central de esta tesis es la determinación de las funciones adaptativas del 

“acompañamiento”, la conducta por la que animales adultos o cercanos a la madurez 

sexual se mantienen cerca de o en contacto físico con individuos adultos o cercanos a la 

madurez sexual del sexo opuesto por lapsos variables. Este término, a diferencia de otros 

comúnmente empleados en la literatura (por ejemplo, “guardia”, “escolta” o “defensa”), es 

neutro respecto a quién dirige o recibe la conducta, así como a su función. Este patrón 

conductual es observado en múltiples taxa (ver las revisiones de Smith, 1984; Birkhead y 

Møller, 1992, 1998) pero, como veremos más adelante (Capítulo 3), generalmente se le ha 

atribuido un conjunto limitado de funciones y, con demasiada frecuencia, en ausencia de 

evidencia empírica adecuada. Un punto importante es que el acompañamiento entre dos o 

más individuos puede efectuarse de manera activa (es decir, realizando movimientos para 

mantenerse en la cercanía de otros individuos; por ejemplo, siguiéndolos cuando estos se 

desplazan) o pasiva (limitando los propios desplazamientos, evitando alejarse de los otros 

individuos). Si bien estas dos modalidades pueden tener implicaciones en cuanto a la 

función que el acompañamiento cumple para quien las ejecuta (por ejemplo, machos versus 

hembras), debe tenerse cuidado en suponer algún tipo de correlación entre la modalidad 

empleada y el valor adaptativo que el acompañamiento tiene para quien la emplea. 

 

Funciones del acompañamiento: beneficios para la supervivencia 

Existen numerosas hipótesis sobre la función del acompañamiento (descritas en el Cuadro 1 

del Capítulo 3), la mayoría de las cuales no son mutuamente excluyentes. Dado que el 

acompañamiento es un elemento de la conducta social del sujeto, es probable que sus 

funciones (es decir, los beneficios para la adecuación del sujeto) se deriven de la forma en 

que otros individuos responden al acompañamiento. A su vez, estos últimos podrían 

obtener ventajas por ser acompañados, así que para ellos el acompañamiento podría 

implicar funciones distintas de las que tiene para el emisor.  

 El acompañamiento podría ser ventajoso para quienes participan en él en términos 

de un incremento en su probabilidad de supervivencia que, ulteriormente, aumentaría su 

probabilidad de reproducirse. Este sería el caso si, por ejemplo, el acompañamiento 
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redujera la probabilidad de que uno o ambos participantes fueran depredados o si, como 

resultado de éste, pudieran aumentar su tasa de ingesta. Por otra parte, el acompañamiento 

podría incidir directamente en el éxito reproductor de los individuos que participan en él, 

confiriéndoles ventajas en tres posibles escenarios: la competencia entre individuos del 

mismo sexo por parejas, el convencimiento de individuos del sexo opuesto para que 

acepten reproducirse con el individuo focal y la manipulación de individuos del sexo 

opuesto para que, en contra de sus intereses, se reproduzcan con el individuo focal o 

inviertan más recursos en las crías que con él pudieran producir. Estos escenarios 

complican la determinación de las funciones que el acompañamiento puede tener para 

individuos de uno y otro sexo y, en consecuencia, es conveniente analizarlos con un poco 

más de detalle. 

 

Selección sexual y sus mecanismos 

El concepto de selección sexual fue la explicación de Darwin (1859, 1871) para la aparente 

paradoja de que, en muchos organismos, los individuos de un sexo (generalmente los 

machos) mantienen rasgos extravagantes como colores, plumajes, ornamentos suntuosos o 

armas, a pesar de que dichos rasgos reducen la probabilidad de supervivencia de quien los 

porta. De acuerdo con Darwin, los poseedores de tales características reciben beneficios  

que superan sus costos en supervivencia, de tal manera que, generación tras generación, 

dejan más descendientes que los individuos carentes de ellas. En consecuencia, estos 

últimos se ven cada vez menos representados en la población y tarde o temprano 

desaparecen de la misma. En la visión de Darwin, los rasgos seleccionados sexualmente 

surgen por conferir ventajas en dos procesos o mecanismos posibles: selección intra-sexual 

(la competencia por parejas entre miembros del mismo sexo −generalmente los machos−) o 

selección inter-sexual  (la elección que los miembros de uno de los sexos −generalmente las 

hembras− ejercen sobre los miembros del sexo contrario para aceptarlos como parejas 

sexuales y co-progenitores).  

Inicialmente se argumentó que la razón fundamental de la dicotomía entre machos 

que compiten por las hembras y hembras que eligen de entre los machos es que, como 

resultado de la anisogamia, las hembras invierten más energía en la reproducción 

(produciendo grandes óvulos inmóviles) que los machos (que producen espermatozoides 
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pequeños y móviles; Trivers 1972). Esta diferencia inicial llevaría a que los machos 

pudieran incrementar su adecuación aumentando el número de sus parejas, mientras que las 

hembras sólo obtendrían un aumento marginal de su adecuación (si hubiera alguno) por 

aumentar el número de sus parejas (Bateman 1948). 

Las aproximaciones de Trivers (1972) y Bateman (1948) fueron refinadas al 

tomarse en cuenta que, incluso en las mejores condiciones, las hembras generalmente se 

reproducen a una tasa considerablemente menor que los machos (en términos técnicos, su 

tasa reproductora potencial es menor; Clutton-Brock y Vincent, 1991; Clutton-Brock y 

Parker, 1992). Esto se debería a tres razones: (1) la maduración de los óvulos toma más 

tiempo que la producción de espermatozoides, (2) en especies de fecundación interna, las 

hembras suelen retener los huevos fecundados en el tracto reproductor por algún tiempo y 

(3) en especies con cuidado parental, lo habitual es que las hembras cuiden solas de la prole 

o procuren la mayor proporción de dicho cuidado. Como resultado de estas diferencias 

entre los sexos, en la mayoría de las especies los machos sólo requieren del tiempo 

necesario para producir un nuevo eyaculado y conseguir una nueva pareja para tener un 

nuevo evento reproductor, mientras que los ciclos reproductores femeninos (desde la 

producción de óvulos hasta la independencia de la progenie) son más prolongados. De este 

modo, los machos maximizan su adecuación al tener tantos hijos con tantas hembras como 

sea posible, mientras que las hembras lo hacen incrementando la probabilidad de que sus 

hijos sobrevivan para dejar descendencia. La idea de que el sexo con la tasa reproductora 

potencial más alta estaría sujeto a mayores presiones de selección sexual y, por ende, 

debería competir más intensamente por las parejas parecía ser una explicación lo 

suficientemente general como para incluir a los casos en que los machos procuran la mayor 

parte del cuidado parental: dado que las tasas reproductoras potenciales de los machos se 

ven limitadas por el cuidado de la prole y su tasa de desarrollo, en dichas especies son las 

hembras quienes compiten intensamente por parejas (Clutton-Brock y Vincent, 1991). 

Recientemente se ha argumentado que lo que explica la diferencia entre los roles de 

los sexos no son sus respectivas tasas reproductoras potenciales, sino sus tasas 

reproductoras reales (Kokko y Jennions, 2003), pues el número de apareamientos en una 

población es el mismo para ambos sexos y, en consecuencia, la tasa de apareamiento 

promedio de los sexos también lo es. De acuerdo con esta nueva explicación, el hecho de 
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que en uno de los sexos haya un subconjunto de individuos que obtiene la mayoría de las 

parejas (ya sea por competencia intra-sexual o por elección de pareja) hace que, en 

comparación con el sexo contrario, dichos individuos sean escasos (“raros”). Los 

individuos raros tienen entonces tasas reproductoras reales más altas que el sexo contrario 

y enfrentan mayores presiones de selección sexual. 

En la última década ha cobrado relevancia la noción de que los intereses  de machos 

y hembras pueden estar en conflicto y que éste constituye un tercer mecanismo de selección 

sexual (conocido como “conflicto sexual”), alternativo a los mecanismos darvinianos de 

selección intra- e inter-sexual (Tregenza et al., 2006). Tanto las hembras como los machos 

están seleccionados para optimizar la relación entre el número de descendientes que dejan y 

los costos que tienen que pagar para hacerlo. Sin embargo, las rutas por las que ambos 

sexos optimizan dicha relación no necesariamente coinciden y, en consecuencia, los 

intereses de dos individuos que se reproducen se contraponen. De acuerdo con esta idea, 

habría ventajas selectivas para los individuos poseedores de rasgos que sesgaran el 

resultado del conflicto sexual en su favor, obligando a sus parejas a alterar sus procesos  en 

formas que los benefician, aunque esto implique costos para ellas. A su vez, las parejas son 

seleccionadas para reducir o evitar dichos costos y como resultado, se produce una carrera 

de evolución antagonista en la que surgen adaptaciones y contra-adaptaciones en uno y otro 

sexo (Holland y Rice, 1998; Chapman et al., 2003). 

En resumen, la selección sexual es la reproducción diferencial de los individuos 

dependiente de la magnitud de un subconjunto de rasgos en su fenotipo —los caracteres 

sexuales— y, en consecuencia, es un tipo particular de selección natural. La selección 

sexual puede actuar sobre características no morfológicas de los organismos, incluyendo 

aspectos de su fisiología y, como parte de ésta, de su conducta. Por otra parte, debe 

entenderse que la dicotomía entre la presencia o ausencia del rasgo en cuestión es una 

aproximación más bien simplista. En realidad,  los rasgos bajo selección sexual no se 

encuentran únicamente ausentes o presentes, sino que suelen variar en magnitud a lo largo 

de un continuo cuyo límite máximo es aquel en el que los costos en supervivencia exceden 

cualquier beneficio reproductor. Así, es de esperar que rasgos de magnitud variable 

impliquen beneficios  también variables. 
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Funciones del acompañamiento en contextos de selección sexual  

Para ambos sexos, el acompañamiento podría tener funciones antes, durante y después de la 

cópula. Las hipótesis funcionales para el acompañamiento suelen incorporar en sus 

descripciones tanto los beneficios para los machos como para las hembras (véase el Cuadro 

1, Capítulo 3). Esto es útil para comprender la forma en que el fenómeno puede tener 

funciones simultáneas para ambos sexos. Aun así,  no debe perderse de vista que la 

selección natural actúa sobre los individuos a través del balance de costos y beneficios en 

adecuación que la conducta representa para ellos. Entender este balance individual requiere 

de analizar por separado las funciones que el acompañamiento puede cumplir para cada 

sexo. 

 

Posibles funciones del acompañamiento para los machos 

Competencia pre-cópula 

La selección sexual pre-cópula entre los machos ocurre en la forma de competencia por 

contiendas (contest competition), competencia por rebatiña (scramble competition) o 

competencia por resistencia (endurance rivalry) (véase la revisión de Andersson, 1994). En 

la competencia por contiendas, los machos se amenazan mutuamente y pelean entre sí 

directamente por las hembras o por recursos esenciales para ellas (por ejemplo, territorios o 

sitios de anidación). La competencia por rebatiña consiste en la búsqueda de hembras 

receptivas a fin de aparearse con ellas antes de que otros machos las encuentren. Por 

último, en la competencia por resistencia los machos compiten por mantenerse sexualmente 

activos durante la mayor cantidad de tiempo posible (por ejemplo, exhibiendo sus 

ornamentos en un sitio determinado o manteniendo la actividad gonadal a lo largo de la 

temporada de reproducción). 

 El acompañamiento podría cumplir funciones en los tres tipos de competencia. Los 

machos podrían acompañar a hembras vírgenes o que están por volverse receptivas en 

espera de que éstas accedan a aparearse, contendiendo agresivamente con machos rivales 

para repelerlos (lo que se conoce como custodia de pareja pre-cópula; Grafen y Ridley, 

1983). En el contexto de la competencia por rebatiña, los machos podrían acompañar a las 

hembras por lapsos breves con el fin de monitorear su condición reproductora y evaluar qué 

tan cercanas están a la receptividad (por ejemplo, a través de señales químicas, visuales o 
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conductuales). Los machos podrían incluso acompañar a las hembras para inducirlas a la 

receptividad con su cortejo (hipótesis de la “preparación” o priming; Olsson y Madsen, 

1996; Bull, 2000). Finalmente, en el contexto de competencia por resistencia, los machos 

podrían mantener  las condiciones fisiológicas necesarias para acompañar hembras (por 

ejemplo, niveles altos de andrógenos o tasas metabólicas elevadas) por el mayor tiempo 

posible, a fin de responder prontamente a la mayor cantidad posible de hembras receptivas 

durante la temporada reproductora. 

 

Elección de hembras 

Dado que los apareamientos implican costos para los machos (es decir, consumen tiempo, 

reducen las probabilidades de encontrar nuevas parejas o agotan la reserva de 

espermatozoides) es de esperar que los machos sean selectivos respecto a las hembras con 

las que se aparean, escogiendo a las más fecundas o de mejor condición  (e.g. Parker, 1970; 

Trivers, 1972; Rutowski, 1982; Forsberg, 1987). Por otra parte, los machos deberían evitar 

aquellas hembras que ya se hayan apareado, cuando la probabilidad de fertilizar alguno de 

sus óvulos en ese evento reproductor sea baja en comparación con la probabilidad de 

fertilizar los óvulos de otras hembras no apareadas (Schwagmeyer y Parker, 1990). En tales 

circunstancias, los machos podrían acompañar a las hembras el tiempo suficiente para 

evaluar aquellas características que señalan su fecundidad, su capacidad para cuidar de la 

prole o si han copulado recientemente. 

 

Competencia post-cópula 

En gran variedad de organismos, la lucha entre los machos por los óvulos de las hembras 

continúa una vez que el apareamiento ha tenido lugar (Birkhead y Møller, 1998). Esta lucha 

se da en términos de competencia entre los eyaculados de varios machos por un juego de 

óvulos dado (por ejemplo, una puesta o una camada), lo que se conoce como competencia 

espermática (Parker, 1970). En animales de fertilización interna, esta competencia se da 

dentro del tracto reproductor de la hembra. 

La competencia espermática ha resultado en la evolución de rasgos morfológicos, 

fisiológicos y conductuales cuya función es (1) reducir la probabilidad de fertilización de 

los óvulos por espermatozoides rivales o (2) aumentar la probabilidad de fertilización de los 
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propios espermatozoides. Entre las adaptaciones para disminuir la probabilidad de 

fertilización de los espermatozoides rivales están: (1) impedir físicamente las cópulas de la 

hembra con machos rivales (por ejemplo, acompañando o sujetando a la hembra, para 

repeler o bloquear a machos rivales); (2) impedir la receptividad de la hembra (por ejemplo, 

depositando en su tracto reproductor sustancias que suspenden la receptividad); (3) eliminar 

su atractivo para los machos rivales (por ejemplo, depositando en su tracto reproductor 

sustancias que advierten a otros machos que ella se ha apareado) y (4) impedir que los 

espermatozoides rivales que hayan sido o puedan ser depositados en el tracto reproductor 

de la hembra lleguen al sitio de fertilización (por ejemplo, removiendo físicamente los 

espermatozoides rivales o bloqueando su paso con tapones viscosos insertados en el tracto 

reproductor de la hembra). Los machos pueden aumentar la probabilidad de fertilización de 

sus propios espermatozoides (1) insertando más espermatozoides que sus rivales en el 

tracto reproductor de la hembra (por ejemplo, copulando repetidamente o depositando 

mayores cantidades de eyaculado en una misma cópula), (2) impidiendo que sus 

espermatozoides insertados en el tracto de la hembra sean removidos o expulsados (por 

ejemplo, también por medio de tapones copulatorios viscosos) y (3) influyendo en la 

fisiología de la hembra para que fertilice los óvulos con sus espermatozoides y no los de los 

rivales (por ejemplo, estimulando sensorialmente a la hembra [cortejo post-cópula] o 

depositando en su tracto reproductor sustancias que estimulan la ovulación). 

En el contexto de la competencia espermática, el acompañamiento podría permitir a 

los machos: (1) repeler a los rivales e impedir que copulen con la hembra (custodia de 

pareja post-cópula; Birkhead y Møller, 1992; Alcock, 1994), (2) señalar con su presencia 

que la hembra se ha apareado, (3) vigilar la ocurrencia de cópulas con otros machos, a fin 

de remover inmediatamente sus eyaculados del tracto de la hembra o efectuar cópulas de 

retaliación, (4) copular repetidamente con la hembra para maximizar la transferencia de 

espermatozoides (carga de esperma, sperm loading; Dickinson, 1986; Alcock, 1994), (5) 

depositar tapones copulatorios en el tracto reproductor de la hembra (Alcock, 1994); (6) 

impedir que la hembra u otros machos remuevan sus tapones copulatorios (Sakaluk, 1991) 

y (7) cortejar post-cópula a la hembra (Eberhard, 1985, 1996). 
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Transferencia de componentes nutritivos del eyaculado 

En especies en las que los machos transfieren espermatóforos nutritivos voluminosos o 

alimento a las hembras los cuales incrementan la supervivencia de la progenie, el 

acompañamiento podría proporcionar el tiempo necesario para proporcionar el alimento 

(antes o después de la cópula) o para transferir las estructuras con nutrientes una vez que ha 

concluido la inseminación (véase las revisiones de Andersson, 1994 y Alcock, 1994). 

 

Posibles funciones del acompañamiento para las hembras 

Elección de pareja pre-cópula 

La elección de pareja es la selección que las hembras ejercen sobre los machos con base en 

sus atributos físicos (por ejemplo, tamaño, condición, ornamentos), los recursos que son 

capaces de defender y monopolizar (por ejemplo, territorios, fuentes de alimento y otros 

recursos escasos y cruciales o sitios de anidación) y sus despliegues conductuales. Las 

hembras exhiben sesgos (preferencias) en su elección de machos con el fin de obtener 

beneficios para ellas mismas (beneficios directos) o para su progenie (beneficios 

indirectos). 

Los beneficios directos consisten en la reducción por parte de los machos de 

amenazas, riesgos o costos que las hembras enfrentan (por ejemplo, la depredación, la 

agresión de co-específicos o el gasto energético en el cuidado de la prole), así como en 

recursos que los machos proporcionan o hacen disponibles para las hembras (por ejemplo, 

alimento, refugios, sitios de anidación). En todos estos casos, los beneficios directos 

incrementan la supervivencia y fecundidad de las hembras. Así, las hembras podrían 

preferir a machos acompañantes para dividir a la mitad su probabilidad de ser depredadas 

simplemente por mantenerse cerca de otra presa potencial (el macho acompañante) y 

podrían reducirla aún más si la conducta o las características del macho lo hicieran más 

conspicuo que ellas o si el macho mismo les advirtiera de la cercanía de depredadores 

(Martin, 1984; Gowaty y Plissner, 1987; Censky, 1997). Por otra parte, si los machos 

acompañantes repelen a machos hostigadores, las hembras podrían ver disminuidos sus 

costos por lesiones, cópulas y fertilizaciones no deseadas y el gasto energético de repeler 

ellas mismas a los hostigadores (Lumpkin et al., 1982; Censky, 1997). Además, las 

hembras podrían ver incrementada su fecundidad o supervivencia si, como parte del 
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acompañamiento, recibieran regalos de alimento del macho acompañante (por ejemplo, en 

la forma de espermatóforos nutritivos o alimento; ver la revisión de Thornhill y Alcock, 

1983 y los trabajos de Nisbet, 1973, East, 1981 y Wiggins y Morris, 1986). Incluso sin 

proporcionar directamente alimento a las hembras, los machos acompañantes podrían 

permitirles dedicar más tiempo al forrajeo, al hacerse cargo de la vigilancia de 

depredadores y de repeler a otros machos (Censky, 1997). 

 Existen dos teorías principales respecto al modo en que las hembras reciben 

beneficios indirectos al elegir entre machos: procesos “fisherianos” (también conocidos 

como “desbocados”; run-away processes; Fisher, 1958) y mecanismos indicadores 

(indicator mechanisms; Andersson, 1994). Estas teorías no son necesariamente dicotómicas 

y se ha sugerido que los mecanismos que describen podrían actuar en concierto 

(Pomiankowski, 1987; Eshel et al., 2000). En el caso de los procesos fisherianos, las 

hembras tienen una preferencia inicial por un rasgo arbitrario de los machos. Si la 

preferencia femenina y el rasgo masculino varían y tienen una base heredable atribuible a 

un conjunto de genes que no segregan de manera independiente (desequilibrio de 

ligamiento), existen las condiciones para que se inicie un proceso evolutivo de 

retroalimentación positiva entre la preferencia y el rasgo. El proceso se mantiene 

precisamente porque los genes que subyacen a la preferencia y al rasgo se heredan juntos a 

la progenie. Como resultado, tanto la preferencia como el rasgo evolucionan de manera 

desbocada, hasta el punto límite en que los costos del rasgo o de la preferencia exceden sus 

beneficios. En el caso de los mecanismos indicadores, ciertos rasgos señalarían aspectos de 

calidad (por ejemplo, capacidad de obtener recursos, sobrevivir o atraer parejas) heredable 

en los machos. En otras palabras, ciertas condiciones o la magnitud de dichos rasgos 

indicarían que el macho que los exhibe cuenta con “buenos genes” (es decir, el genotipo 

que da lugar a una alta calidad masculina). Si estos buenos genes se tradujeran en mayor 

supervivencia o éxito reproductor de las crías, habría ventajas selectivas para las hembras 

que prefirieran a los machos con los rasgos asociados. La calidad heredable de los machos 

podría relacionarse con su habilidad para el forrajeo o su vigor (hipótesis de publicidad 

verdadera, truth in advertisement; Kodrick-Brown y Brown, 1984), su capacidad general de 

afrontar los costos energéticos y de supervivencia de portar un rasgo elaborado (hipótesis 
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del principio de impedimento, handicap principle;  Zahavi, 1975, 1977) o el poseer un 

genotipo complementario con el de la hembra (tal y como lo definen Zeh y Zeh, 2003). 

 Dado que el acompañamiento involucra la cercanía del macho, su función para las 

hembras podría ser generar una oportunidad para evaluar las características masculinas 

resultantes de un proceso fisheriano o indicadoras de buenos genes. En ambos casos sería 

de esperar que durante el acompañamiento los machos exhibieran estructuras ornamentales 

o conductas de cortejo, o que emitieran cualquier otro tipo de información sensorial (por 

ejemplo, sonidos, olores o vibraciones) dirigida a las hembras. En el caso específico de 

señales indicadoras de la calidad de los macho, se esperaría la exhibición de estructuras 

reveladoras de la capacidad de forrajeo de estos (por ejemplo, parches de coloración 

basados en pigmentos carotenoides que los animales sólo puede obtener de su dieta; Endler, 

1980, 1983; Kodric-Brown, 1985, 1989; Hill, 1990, 1991,  1992) o el despliegue de 

conductas correlacionadas positivamente con la condición del macho y su vigor (por 

ejemplo, “danzas” vigorosas,  cantos o reducción en el forrajeo). 

Las hembras también podrían acompañar activamente a sus parejas para evitar que 

se apareen con otras hembras, lo que podría resultar en la deserción de los machos o en una 

disminución de los beneficios directos recibidos por la hembra acompañante o su progenie 

(custodia de pareja femenina; Petrie, 1992; Petrie y Hunter, 1993; Hunter et al. 1993). Este 

es el caso en especies donde los machos poseen o defienden recursos cruciales para la 

reproducción que son escasos o donde la colaboración del macho es indispensable para 

criar a la prole (véase la revisión de Creighton, 2000, y sus referencias). 

 

Elección femenina post-cópula 

Del mismo modo en que la competencia entre machos puede prolongarse al lapso entre la 

cópula y la fertilización, es de esperar que en las hembras sean seleccionadas adaptaciones 

que les permitan ratificar o modificar su elección incluso después de haber sido 

inseminadas (Eberhard, 1996, 1998). Si la hembra decide modificar su elección de pareja 

tras la cópula puede buscar otros machos y copular con ellos o, en especies con almacenaje 

de esperma, echar mano de los espermatozoides obtenidos de cópulas pasadas. Las hembras 

pueden emplear múltiples mecanismos para sesgar la probabilidad de fertilización de un 

macho respecto a otro, independientemente del éxito relativo de cópula de cada macho. A 
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este fenómeno se le llama elección femenina críptica, en tanto que ocurre en el tracto 

reproductor de las hembras, oculta para el observador (ver revisión en Eberhard, 1996). 

Más aún, las hembras podrían corregir su elección de pareja incluso en etapas posteriores a 

la fertilización a través de la reabsorción de embriones, el aborto diferencial o la restricción 

diferencial del cuidado materno (Møller, 1998). 

El acompañamiento podría cumplir con la función de extender el período de 

evaluación de la hembra incluso después de la primera inseminación. De ser este el caso, se 

esperaría que los machos acompañantes siguieran exhibiendo sus ornamentos o efectuando 

despliegues indicadores de su calidad y las hembras podrían confirmar su elección inicial 

otorgándoles nuevas cópulas. Más aún, las hembras podrían “elevar sus estándares” 

paulatinamente, de manera que cada nueva cópula requiriera de mayor intensidad en los 

despliegues del acompañante y un incremento en la estimulación proporcionada a la 

hembra. 

Además, las hembras podrían participar en el acompañamiento para evaluar el 

cortejo post-copulatorio de los machos acompañantes (Eberhard, 1985, 1996). De acuerdo 

con esta idea, los machos acompañantes estimularían sensorialmente a las hembras después 

de inseminarlas, con el fin de desencadenar procesos fisiológicos femeninos que 

aumentarían su probabilidad de fertilizar los óvulos (por ejemplo, induciendo la ovulación 

o incrementando el transporte de espermatozoides al sitio de fertilización por el tracto 

reproductor de la hembra). La evaluación por parte de las hembras estaría dada por sus 

propios umbrales de estimulación requeridos para activar dichos procesos fisiológicos. 

 

Evaluación femenina indirecta 

Ciertos aspectos de la calidad de los machos pueden estar nula o pobremente 

correlacionados con sus atributos físicos o bien, dicha correlación podría variar en función 

del contexto ecológico individual del macho. Sin embargo, esos aspectos de la calidad 

masculina podrían ser heredables y repercutir de manera importante en la supervivencia y 

éxito reproductor de las crías. En semejantes circunstancias, habría ventajas para las 

hembras que evaluaran la calidad de los machos en los contextos relevantes y que fueran 

sensibles a cambios en dichos contextos. 
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Para ejemplificar el punto anterior, consideremos que en especies poco sociales o en 

las que los machos no defienden recursos o territorios, así como en poblaciones poco 

densas, las hembras podrían tener dificultades para evaluar qué tan dominante es un macho 

prospecto. Aún así, el grado de dominancia podría correlacionarse positivamente con la 

capacidad de un individuo para adquirir recursos clave como alimento y parejas y si este 

rasgo fuera heredable, las hembras se beneficiarían de adquirir genes correlacionados con la 

alta dominancia para sus crías. Si bien el grado de dominancia está correlacionado 

positivamente con el tamaño de los individuos, el resultado de las interacciones agresivas 

suele depender del tamaño relativo de los contendientes (Huntingford y Turner, 1987). Así, 

un macho pequeño respecto al promedio de la población pero más grande que todos sus 

vecinos podría ser el más dominante del área, mientras que un macho grande en un 

vecindario de machos aún mayores sería subordinado a todos ellos. En consecuencia, el 

tamaño de un macho por sí solo sería un indicador pobre de su grado de dominancia, de 

manera que a las hembras no les convendría simplemente aparearse con un macho grande 

sino cerciorarse de qué tan dominante es respecto a sus vecinos. Un modo de lograr esto 

último sería atestiguar las interacciones agonísticas entre machos prospectos y aparearse 

únicamente con los ganadores de las interacciones (Cox y LeBoeuf, 1977). De esta manera, 

la hembra  ejercería una elección indirecta congruente con sus propios intereses, al dejar en 

manos de los machos la tarea de dirimir quién es el más dominante. 

Al participar en el acompañamiento, las hembras podrían crear la oportunidad de 

atestiguar los encuentros agresivos entre los machos. Más aún, si son los machos quienes 

acompañan activamente, las hembras podrían incrementar la probabilidad de encuentros 

agonísticos entre el acompañante en turno y sus vecinos, simplemente visitando los ámbitos 

hogareños de tantos machos como sea posible. 

 

Costos del acompañamiento 

Incluso si el acompañamiento otorga beneficios en adecuación a quienes participan en él, 

también implica costos y es la relación entre los beneficios y los costos la que define el 

valor adaptativo del acompañamiento. Numerosos estudios se han enfocado en identificar 

los beneficios del acompañamiento (principalmente los derivados de su función como 

custodia de pareja para los machos). Sin embargo, pocos trabajos se han orientado a  
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determinar sus posibles costos (Alberts et al., 1996; Komdeur, 2001; Cooper y Vitt, 2002; 

Matsubara, 2003; Ancona-Martínez, 2005). Entre dichos costos podrían estar una reducción 

en la cantidad neta de energía adquirida por los participantes (ya sea por reducción de su 

tasa de ingesta o por un incremento en el gasto energético; ver revisión en Ancona-

Martínez, 2005), un incremento en la probabilidad de depredación (Cooper y Vitt, 2002) y 

la pérdida de oportunidades para obtener apareamientos con parejas adicionales (Parker, 

1978a; Yamamura, 1986, 1987; Sherman, 1989; Olsson et al., 1996; Fryer et al., 1999; 

véase las revisiones de Parker, 1978b y Alcock, 1994). 

   

Conflicto sexual 

En el caso del acompañamiento, existen varios escenarios potenciales de conflicto entre los 

intereses  de los sexos que describiré a continuación (véase la revisión de Stockley, 1997). 

 

Cópulas con machos múltiples y acompañamiento masculino   

Las hembras podrían obtener beneficios de copular con varios machos y colectar su 

esperma, ya sea para promover la competencia espermática o para elegir entre ellos de 

manera críptica (véase la revisión de Jennions y Petrie, 2000 y sus referencias). En apoyo a 

esta idea, se ha observado que al copular con varios machos, las hembras pueden 

incrementar la viabilidad de su progenie (Madsen et al., 1992; Olsson et al. 1994; Tregenza 

y Wedell, 1998; Keil y Sachser, 1998;  Newcomer et al. 1999; Tregenza y Wedell, 2002). 

Sin embargo, dado que producir eyaculados representa costos (véase la revisión de Wedell 

et al., 2002), los machos deberían evitar copular superfluamente desde el punto de vista de 

sus propios intereses  (es decir, evitar cópulas con probabilidad de fertilización baja o 

incierta; Schwagmeyer y Parker, 1990). Los machos podrían usar las fases tempranas del 

acompañamiento para evaluar si la hembra está próxima a ovular (prolongando el 

acompañamiento de ser así) o si ésta ya se ha apareado (evitando copular con ella y 

dejándola para buscar otra hembra). En contraparte, si las cópulas con machos múltiples 

son ventajosas para las hembras, a ellas les convendría ocultar la información sobre su 

condición de apareamiento, suprimiendo las señales de fertilidad o manteniéndose 

continuamente receptivas (Stockley, 1997). También podría haber conflictos entre el interés 

de las hembras por copular con diversos machos y el acompañamiento masculino empleado 
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como custodia de pareja post-cópula, para señalar a la hembra como apareada, para 

remover eyaculados rivales del tracto reproductor femenino o para impedir la remoción de 

sus tapones copulatorios. Además, el acompañamiento como custodia post-copulatoria de 

pareja  masculina incrementa la probabilidad de depredación para las hembras (Arnqvist, 

1989; Fairbairn, 1993; Rowe, 1994) y eleva el gasto energético de éstas al menos en una 

especie en que cargan a sus machos acompañantes (patinadores, Gerris remigis, Watson et 

al., 1998). Las hembras forcejean con los machos para suspender el acompañamiento y 

evitar dichos costos. Sin embargo, el forcejeo mismo es energéticamente costoso y, en 

consecuencia, las hembras son más proclives a forcejear cuando la densidad de machos y la 

cantidad de hostigamiento que reciben son bajas y forcejean menos cuando la densidad de 

machos es alta (Watson et al., 1998). 

Por otra parte, a las hembras podría convenirles copular con distintos machos y 

mantener una determinada representación relativa o mezcla de los eyaculados de diversos 

machos en sus estructuras de almacenaje de esperma o en el sitio de fertilización de los 

óvulos, con el fin de diversificar genéticamente a su progenie (Yasui, 1998, 2001) y evitar 

dos tipos de riesgo: 1) que toda su progenie sea engendrada por un macho de baja calidad 

(Jennions y Petrie, 2000; Tregenza y Wedell, 2000; Zeh y Zeh, 2001) o 2) que toda la 

progenie sea engendrada por un macho inadaptado al ambiente que enfrentarán las crías 

(Watson, 1991; Yasui 1998). Como consecuencia, la progenie de las hembras tendría una 

menor varianza y una adecuación promedio geométrica mayor que si las hembras fueran 

monándricas (Yasui, 1998, 2001; Fox y Rauter, 2003). Existe evidencia de que las hembras 

poliándricas obtienen dichos beneficios en adecuación en al menos dos especies (Fox y 

Rauter, 2003; Sarhan y Kokko, 2007). Este interés reproductor de las hembras podría ser 

afectado negativamente por el acompañamiento masculino orientado a la custodia de 

pareja, las cópulas repetidas y la carga de esperma. 

 

Cortejo post-copulatorio 

El cortejo post-copulatorio asociado al acompañamiento podría ser una estrategia masculina 

para manipular la fisiología de la hembra e incrementar la probabilidad de fertilización de 

los espermatozoides del macho, por encima de los valores convenientes para la hembra. En 

consecuencia, las hembras podrían ser seleccionadas para mantenerse en acompañamiento 
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sólo lo suficiente como para obtener los beneficios derivados del mismo (p. ej., evaluar la 

calidad del macho o recibir la estimulación necesaria para ovular) y suspenderlo antes de 

incurrir en los costos por ser manipuladas. Este posible conflicto intersexual sobre la 

duración del cortejo post-copulatorio no ha sido estudiado. 

 

Beneficios directos, evaluación femenina  y duración del acompañamiento 

Si las hembras obtienen beneficios directos del acompañamiento masculino o lo utilizan 

para evaluar la calidad de los machos, podría resultarles benéfico extender el 

acompañamiento lo más posible, ya sea antes de aceptar copular o después de la 

inseminación. Este parece ser el caso en el patinador, Gerris buenoi, insecto en el que las 

hembras controlan la duración del acompañamiento post-copulatorio (los machos se 

mantienen en tándem tras la cópula) sacudiéndose a los machos. Los machos acompañantes 

ofrecen un beneficio directo al reducir el acoso de otros machos sobre la hembra que 

acompañan (Rubenstein, 1984; Wilcox, 1984) y las hembras tardan más en suspender el 

acompañamiento cuando la densidad de machos y, por ende, los costos por acoso son altos 

que cuando son bajos (Rowe, 1992; también véase Watson et al., 1998 y sus referencias). 

En contraparte, dado que el acompañamiento representa costos para los machos en términos 

de gasto de energía, pérdida de apareamientos con otras hembras y probabilidad de ser 

depredados, estos deberían tratar de obtener los máximos beneficios en fertilización con el 

acompañamiento más corto posible (Komdeur, 2001; Low, 2006). En otras palabras, podría 

existir un conflicto entre machos y hembras respecto al número óptimo de cópulas por 

unidad de tiempo en acompañamiento. 

 Si las hembras emplearan el acompañamiento para evaluar indirectamente el vigor o 

la dominancia de los machos, podría ser ventajoso para ellas prolongarlo (por ejemplo, 

aumentando los lapsos entre cópulas) para presenciar tantos encuentros agonísticos como 

fuera posible, haciendo más rigurosa su evaluación. Sin embargo, los encuentros agresivos 

entrañan costos por lesiones y gasto energético para los machos, por lo que ellos obtendrían 

ventajas adaptativas en minimizar la duración del acompañamiento (y, por ende, la 

probabilidad de interacciones agresivas) y aumentar la tasa de cópulas con la hembra 

acompañada. 
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Seguro de fertilización y duración de acompañamiento 

Podría surgir un conflicto entre los sexos si el interés de las hembras fuera participar en el 

acompañamiento sólo el tiempo necesario para colectar esperma suficiente para asegurar la 

fertilización de sus óvulos (acompañamiento como seguro de fertilización; Parker, 1970, 

1984), pero los machos maximizaran su probabilidad de fertilización prolongando el 

acompañamiento y aumentando el número de cópulas (Parker, 1970, 2006). En la práctica, 

es difícil determinar si la tasa de cópulas o la duración del acompañamiento post-

copulatorio son óptimas para las hembras o para los machos (Parker, 2006). Esto podría 

dilucidarse en especies en las que las hembras exhiben algún tipo de conducta que suspende 

el acompañamiento (p. ej., forcejeos o huidas), pero no existen estudios al respecto. 

 

 

II.  El acompañamiento en saurios 

 
El estudio de la función del acompañamiento ha involucrado principalmente a diversas 

especies de aves e invertebrados (véase las revisiones de Birkhead y Møller, 1992, 1998, y 

Alcock, 1994), pero existe poca información cuantitativa respecto al acompañamiento en 

reptiles. El acompañamiento ha sido documentado en diversos saurios de las familias 

Lacertidae, Teiidae, Scincidae, Phrynosomatidae, Iguanidae y Chamaeleonidae, (revisión 

en Olsson y Madsen, 1998; Olsson y Shine, 1998; Marco y Pérez-Mellado, 1999; 

Cuadrado, 2001; How y Bull, 2002) y suele darse por sentado que su función es la custodia 

post-copulatoria de pareja  masculina, aunque ni ésta ni otras hipótesis funcionales han sido 

puestas a prueba en saurios (pero véase Censky, 1995, 1997). Entre las hipótesis 

funcionales alternativas a la custodia de pareja en saurios están la presencia pasiva, la 

reducción del riesgo de depredación, la reducción del hostigamiento por machos, los 

beneficios energéticos para las hembras, el cortejo post-copulatorio y la carga de esperma. 

 

Acompañamiento y sistemas de apareamiento sociales y genéticos en saurios 

Si bien los sistemas sociales de apareamiento de saurios cubren un amplio continuo que va 

de la monogamia hasta la promiscuidad (véase la revisión de Stamps, 1983), el patrón 

general del grupo es la poliginia (en una temporada reproductora los machos se aparean con 
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varias hembras; pero véase Bull, 1988, 2000, para dos ejemplos de monogamia social).  Es 

posible identificar al menos tres tipos de sistemas de apareamiento poligínicos en los 

saurios: poliginia por defensa territorial, poliginia por defensa sucesiva de hembras 

individuales y leks. Como veremos, estos tipos de sistemas de apareamiento suelen 

relacionarse estrechamente con la filogenia del grupo y aspectos ecológicos como la dieta, 

la modalidad de forrajeo, la defensa de los ámbitos hogareños, e incluso el empleo de 

ciertos sentidos como el vómero-olfato (Stamps, 1977, 1983). 

 

Poliginia por defensa territorial 

 La poliginia por defensa territorial consiste en la adquisición y defensa de un área 

(territorio) por los machos, quienes de este modo controlan el acceso a recursos que atraen 

a las hembras (por ejemplo, alimento, refugios o sitios de anidación). En consecuencia, al 

defender un territorio junto con las hembras que se asientan en él, los machos adquieren un 

harem, cuyo tamaño varía en función de la abundancia y densidad de hembras pero que, 

sobre todo, está correlacionado positivamente con la calidad y disponibilidad de los 

recursos que las atraen. El sistema está basado en el hecho de que la habilidad de los 

machos en interacciones agonísticas intra-sexuales se traduce en sus probabilidades de 

adquirir un territorio y mantener uno más grande o que incluya más recursos (Trivers, 

1976; Ruby, 1984; Hews, 1990). La poliginia por defensa territorial suele ocurrir en 

especies insectívoras generalistas que emboscan a sus presas (particularmente, en la familia 

Phrynosomatidae) y en especies herbívoras (familias Iguanidae y Agamidae; Stamps, 

1983). En estas especies, suelen ser comunes los despliegues visuales detectables a 

distancia, tanto en contextos de defensa territorial como de cortejo. 

La permanencia de las hembras en un área restringida y la defensa territorial de los 

machos dan lugar a la cercanía entre el macho y las hembras, lo que podría considerarse 

acompañamiento pasivo dependiendo de qué tan pequeños son los territorios de los machos 

y los ámbitos hogareños de sus hembras. Podría suponerse que la defensa territorial 

masculina haría innecesario el acompañar activamente a las hembras, pero existe evidencia 

de que en algunas especies los machos territoriales siguen a las hembras y se mantienen 

cerca de ellas después de copular (e.g. Salvador et al. 1995; revisión en Olsson y Madsen, 

1998). Tradicionalmente, este acompañamiento ha sido interpretado como custodia post-
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copulatoria de pareja  y esta idea se ha visto reforzada por la ocurrencia de grados variables 

de paternidad múltiple dentro de una misma puesta (Abell, 1997; Bull et al., 1998; LeBas, 

2001; Zamudio y Sinervo, 2001; Calsbeek et al., 2002). En general, la paternidad extra-

pareja en hembras defendidas por machos territoriales se debe a cópulas entre dichas 

hembras y machos vecinos o “flotantes” que ingresan al territorio de los machos residentes 

(e.g. Abell, 1997; Zamudio y Sinervo, 2001; Calsbeek et al., 2002). Así, es evidente que la 

defensa territorial por sí sola no es suficiente para proteger la paternidad de los machos 

territoriales. Sin embargo, las descripciones de la conducta reproductora de saurios 

territoriales son demasiado faltas de detalle y escasas como para establecer qué tan 

extendido está el acompañamiento en saurios con poliginia por defensa territorial (véase la 

revisión de Olsson y Madsen, 1998) y si su ocurrencia coindice con porcentajes altos de 

paternidad múltiple por puesta. 

Es de esperar que si el acompañamiento es una adaptación para enfrentar la 

competencia espermática (ya sea como custodia de pareja o carga de esperma), éste ocurra 

en poblaciones de saurios territoriales en las que las hembras tengan considerables 

oportunidades de copular con otros machos.  Tal sería el caso en hábitats muy 

heterogéneos, donde la detección de machos intrusos se dificulta y las hembras pueden 

ocultarse para sostener cópulas extra-pareja, así como en hábitats en los que los recursos de 

interés para las hembras están muy dispersos y, en consecuencia, los machos tienen que 

patrullar y defender territorios muy amplios. El acompañamiento para enfrentar la 

competencia espermática también sería de esperarse en especies territoriales en las que los 

machos jóvenes o pequeños son sexualmente activos, pero recurren a tácticas reproductoras 

como deambular entre los territorios de machos mayores o mimetizarse con las hembras 

para obtener cópulas oportunistas (e.g. Abell, 1997; Wikelski et al., 2004). En ese mismo 

escenario, el acompañamiento podría reducir el hostigamiento de machos oportunistas 

sobre las hembras, en caso de que éste fuera costoso para ellas. Si las hembras dentro de un 

territorio son asincrónicas en sus ciclos reproductores, el acompañamiento podría permitir 

tanto al macho residente como a cada hembra que entre en receptividad acceder a todas las 

cópulas posibles con el fin de asegurar la fertilización.  El cortejo post-copulatorio y la 

reducción del riesgo de depredación también son funciones posibles. 
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Poliginia por defensa sucesiva de hembras 

 La poliginia por defensa sucesiva de hembras individuales consiste en la búsqueda y 

localización de hembras receptivas (o próximas a serlo), para defenderlas de machos rivales 

y monopolizarlas sexualmente (Barash, 1982; Davies, 1991). Así, en este sistema de 

apareamiento las hembras mismas son el recurso limitante para el éxito reproductor de los 

machos (Stamps, 1977; Anderson y Vitt, 1990; Censky, 1995). Como podrá apreciarse, el 

acompañamiento como custodia de pareja masculina es un supuesto y componente básico 

de este sistema de apareamiento. 

Aún más fundamental es la asincronía entre los ciclos reproductores de las hembras 

(Censky, 1995; Cuadrado, 2001), la cual resulta en que rara vez haya más de una hembra 

receptiva de manera simultánea en el ámbito hogareño de un macho. Como resultado, un 

macho dominante y capaz de mantener el acompañamiento frente a sus rivales vecinos 

tiene buenas probabilidades de inseminar a muchas de las hembras presentes en su ámbito 

hogareño (Censky, 1995). La poliginia por defensa sucesiva de hembras basada en el 

acompañamiento masculino difícilmente podría evolucionar si los ciclos  de las hembras 

fueran sincrónicos, puesto que acompañar a una hembra impediría a los machos aparearse 

con otras y maximizar su éxito reproductivo. En apoyo de esta idea, los modelos de 

Yamamura (1986, 1987) predicen que una estrategia de defensa sucesiva de hembras 

basada en la custodia post-copulatoria de pareja  sólo resultaría ventajosa frente a la 

estrategia alternativa de no acompañar cuando (a) la proporción operativa de sexos (número 

de machos sexualmente activos entre número de hembras fértiles en un lapso dado; Emlen 

y Oring, 1977) está fuertemente sesgada hacia los machos (es decir, cuando las hembras 

receptivas son escasas y la competencia entre machos por ellas es más severa; este sería el 

caso en condiciones de asincronía reproductora femenina), (b) la eficiencia de búsqueda de 

hembras receptivas por los machos es alta, (c) cuando la densidad de población (es decir, la 

probabilidad de encuentros entre machos y hembras) es alta, (d) el período entre la cópula y 

la oviposición es corto (relevante en especies en las que las hembras se mantienen 

receptivas hasta la oviposición), (e) el tiempo de cópula es corto y (f) la proporción de 

espermatozoides rivales que un macho puede remover o desplazar del tracto femenino con 

cada cópula es muy alta (es decir, cuando el último macho en copular tiene grandes 

probabilidades de fertilizar todos los óvulos). Más aún, otros modelos teóricos sugieren que 
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cuando existe alta asincronía en la receptividad de las hembras, la defensa sucesiva de 

hembras basada en custodia de pareja es la única estrategia evolutivamente estable, en 

comparación con la ausencia de custodia o una estrategia mixta (Ims, 1988, 1989). 

La poliginia por defensa sucesiva de hembras ha sido observada en varias especies 

de las familias Teiidae, Lacertidae, Scincidae y Chamaeleonidae (e.g. Carpenter, 1962; 

Cooper y Vitt, 1997; revisión en Olsson y Madsen, 1998 y sus referencias; Olsson y Shine, 

1998; Marco y Pérez-Mellado, 1999; Cuadrado, 2001; Ancona-Martínez, 2005; Mendoza-

Varela, 2006). Existen varios rasgos comunes a las especies de saurios que presentan este 

sistema de apareamiento (Stamps, 1977, 1983): se trata de lagartijas diurnas, no territoriales 

e insectívoras generalistas que buscan activamente a sus presas (forrajeo “activo” o 

“amplio”; Pianka, 1966) y dependen fuertemente de los sentidos químicos y la vista para 

obtener información del entorno y localizar a sus presas (Schwenk, 1993, 1995; Cooper, 

1997) y, en el caso de los machos, para identificar y seguir el rastro de las hembras a las 

que acompañan (Olsson y Shine, 1998).  

La poliginia por defensa sucesiva de hembras en saurios está fuertemente vinculada 

al modo de forrajeo activo. Se ha encontrado que los saurios  de forrajeo activo tienen 

requerimientos energéticos elevados, que sólo pueden enfrentar buscando presas en ámbitos 

hogareños muy amplios (Verwaijen & Van Damme, 2008 y sus referencias), los cuales no 

pueden ser defendidos efectivamente como territorios; en consecuencia, el forrajeo activo y 

la ausencia de territorialidad suelen ir de la mano (Stamps, 1977; Verwaijen & Van 

Damme, 2008). Este vínculo entre la ecología trófica y el uso del espacio tiene a su vez 

implicaciones en la conducta reproductora: dado que las hembras se desplazan 

constantemente por amplias áreas, cualquier intento de los machos por monopolizarlas 

sexualmente o conferirles beneficios a través del acompañamiento implica seguirlas y 

acompañar a una sola hembra a la vez. Del mismo modo, si las hembras reciben y buscan 

beneficios del acompañamiento, deben seguir a los machos o permitir que estos las sigan. 

Como hemos visto, se ha propuesto que la asincronía reproductora de las hembras es 

clave para la ocurrencia del acompañamiento y, en consecuencia, para la evolución de la 

poliginia por defensa sucesiva de hembras. Este es el caso en al menos dos especies de 

saurios no territoriales con forrajeo activo que presentan este sistema de acompañamiento 

(Olsson et al., 1996; Censky, 1995). Finalmente, la ocurrencia de paternidad múltiple en 
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especies poligínicas por defensa sucesiva de hembras (Gullberg et al. 1997; Lewis et al., 

2000; Morrison et al., 2002; Olsson et al., 2005) es consistente con la hipótesis de custodia 

de pareja, pero también son factibles las hipótesis alternativas comentadas para las especies 

territoriales. Ninguna de estas hipótesis se ha puesto a prueba en lagartijas poligínicas por 

defensa sucesiva de hembras. 

 

Leks 

 Se ha observado que en la iguana marina Amblyrhyncus cristatus (Wikelski et al., 

1996), los machos forman leks (véase Andersson, 1994 y sus referencias): agrupaciones 

durante la temporada reproductora en las que los machos defienden pequeños territorios 

que carecen de recursos, pero sirven como plataformas para hacer despliegues de cortejo. 

Las hembras acuden a los leks y visitan los territorios de varios machos antes de elegir con 

cuáles aparearse. En consecuencia, en estos sistemas no se espera que los machos 

acompañen a las hembras, puesto que ello implicaría abandonar el lek y perder 

oportunidades de apareamiento con otras hembras. Sin embargo, la formación de leks en las 

iguanas marinas parece ser facultativa y alternarse con la poliginia por defensa territorial 

(Olsson y Madsen, 1998), dependiendo de factores como la densidad de machos y  la 

disponibilidad de buenos sitios para la termorregulación defendibles por los machos 

(Trillmich, 1983; Rauch, 1985; Wikelski et al. 1996). 

 

Fenotipos  alternativos 

Los sistemas de apareamiento poligínicos implican competencia entre los machos para 

hacerse con los recursos que les permitan obtener apareamientos (ya sean territorios con 

recursos, sitios para hacer despliegues de cortejo o las mismas hembras receptivas). De este 

modo, por definición, existe un subconjunto de los machos que no cuenta con las 

características o condiciones para ganar las contiendas por dichos recursos (por ejemplo, 

porque son jóvenes o porque su tamaño, salud o estatus social es inferior). Se ha observado 

que estos machos “no competitivos” exhiben fenotipos morfológicos, fisiológicos y 

conductuales alternativos que les permiten obtener apareamientos y fertilizaciones por otras 

vías (“tácticas” o “estrategias” alternativas, dependiendo del autor; véase las revisiones y 

referencias de Taborsky, 1994, 1999; Skúlason y Smith, 1995; Gross, 1996; Smith y 

 33



Skúlason, 1996 y Brockmann, 2001). Existen diversas aproximaciones para categorizar y 

nombrar los fenotipos  alternativos, dependiendo de su base genética, su dependencia de 

diversos aspectos de la condición de los organismos y su estabilidad durante el tiempo de 

vida de los individuos (véase la revisión de Brockmann, 2001 y sus referencias). Sin 

embargo, una clasificación sencilla permite distinguir entre los fenotipos alternativos que 

son irreversibles (fijos para toda la vida adulta del individuo) o reversibles (facultativos) y, 

entre estos últimos, aquellos que son simultáneos (cuando los individuos pueden cambiar 

de fenotipos y regresar al anterior en distintos momentos de su vida) o secuenciales (cuando 

los individuos cambian de fenotipo en un momento específico de su vida adulta; 

Brockmann, 2001 y sus referencias). 

En el caso de diversos saurios, se ha observado que ciertos machos no contienden 

directamente con los machos defensores de recursos, sino que recurren a copular a 

hurtadillas con las hembras (sneaking), deambular sin defender territorios (nomadismo), 

mimetizarse anatómica y conductualmente con las hembras u obtener cópulas forzadas de 

las hembras (véase la revisión de Olsson y Madsen, 1998). Suele suponerse que los machos 

que exhiben estos fenotipos cambian al fenotipo de competencia por contiendas (que a 

veces incluye el acompañamiento de hembras) cuando alcanzan el tamaño o la condición 

necesaria (Olsson y Madsen, 1998), pero no existe evidencia fehaciente de ello. Por otra 

parte, existen ejemplos de la ocurrencia de dos o más fenotipos  irreversibles en los machos 

adultos de una población, aparentemente como resultado de la exposición diferencial a 

andrógenos en el desarrollo temprano (Thompson et al., 1993; Hews et al., 1994; Stamps, 

1994; Hews y Moore, 1996). No hay información de la ocurrencia de acompañamiento en 

alguno de estos fenotipos. Finalmente, en la lagartija Uta stansburiana se ha documentado 

la coexistencia de tres morfos de machos en la misma población, los cuales difieren en 

coloración y en las conductas que emplean para obtener parejas (defender territorios 

amplios con harems, territorios pequeños con una sola hembra o copular a hurtadillas) y 

tienen distintas bases genéticas (Sinervo y Lively, 1996).  

 

La familia Teiidae y el género Aspidoscelis 

La familia Teiidae está compuesta por 120 especies en 9 géneros que se distribuyen desde 

el sur de Estados Unidos hasta el Norte de Argentina y Chile, incluyendo las islas del 
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Caribe (Haliday y Adler, 2007). Con excepción de dos especies herbívoras (Schall, 1983; 

Dearing y Schall, 1992, 1994), los teiidos son insectívoros o carnívoros cuyas altas tasas 

metabólicas requieren de una ingesta calórica elevada (Anderson y Karasov, 1981 y sus 

referencias). En concordancia, la mayoría de las especies buscan activamente a sus presas, 

empleando principalmente la vista y la quimio-recepción (olfato y vómero-olfato) y 

desplazándose por ámbitos hogareños extensos (Pianka, 1966; Regal, 1978; Magnusson et 

al., 1985; Anderson, 1986; Schwenk, 1993, 1995; Cooper, 1997). Como resultado, la 

defensa de los ámbitos hogareños resulta energéticamente ineficiente y, con excepción de 

una especie, los teiidos no son territoriales (véase la revisión en Stamps, 1977; Anderson y 

Vitt, 1990; Censky, 1995). 

La reproducción en teiidos de zonas templadas suele ser estacional, mientras que en 

los teiidos tropicales va de continua a estacional (véase las referencias en el Capítulo 2). En 

general, los ciclos reproductores de machos y hembras suelen coincidir en el tiempo. En el 

caso de especies con reproducción estacional, las temporadas reproductoras duran de 

semanas a meses y durante éstas los machos producen espermatozoides de manera 

continua, mientras que los ciclos ováricos de las hembras suelen mostrar diversos grados de 

asincronía. Además, siguiendo el patrón de la mayoría de los saurios, las crías no reciben 

cuidados parentales tras la oviposición y los machos no hacen aportaciones directas de 

recursos a las crías. En consecuencia, es de esperar que en un día dado de la temporada 

reproductora haya más machos sexualmente activos que hembras fertilizables; es decir, que 

las proporciones operativas sexuales estén sesgadas hacia los machos. 

Stamps (1983) propuso que las lagartijas que no son territoriales y tienen estrategias 

de forrajeo activo enfrentan menores presiones de selección intra-sexual que las especies 

territoriales con estrategias de emboscada o herbívoras y que esto explicaría que los teiidos 

exhiban menos dimorfismo sexual en tamaño que los iguánidos. Sin embargo,  en la 

mayoría de los teiidos estudiados hay un claro patrón de dimorfismo en tamaño sesgado 

hacia los machos, el cual aumenta con el tamaño promedio de la especie (e.g. Fitch, 1981; 

Lewis, 1986;  Anderson y Vitt, 1990; Vitt y Breitenbach, 1993). En teiidos, el tamaño de 

los machos se relaciona positivamente con su dominancia (Lewis y Saliva, 1987; Mendoza-

Varela, 2006) y en interacciones agonísticas diádicas suele ganar el macho más grande 

(Anderson y Vitt, 1990; Censky, 1995; mis datos no publicados). Además, se ha sugerido 
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que la tasa de interacciones agonísticas entre machos podría ser tan alta como en lagartijas 

territoriales con forrajeo en emboscada (Anderson y Vitt, 1990). 

Las hembras de teiidos no parecen poseer estructuras de almacenaje de esperma 

(Cuéllar, 1966, 1968) y éste no se mantiene viable entre ovulaciones sucesivas (Newton y 

Trauth, 1992). Aún así, se ha documentado la paternidad múltiple en la misma nidada 

(Lewis et al., 2000), lo que indica que las hembras copulan con varios machos en el mismo 

evento reproductor. Existe evidencia de la ocurrencia de acompañamiento de una hembra 

por una macho durante la temporada reproductora en al menos tres especies de teiidos 

(Aspidoscelis sexlineata, Carpenter, 1962; Aspidoscelis tigra, Anderson y Karasov, 1988; 

Anderson y Vitt, 1990; y Ameiva plei, Censky, 1995) y éste ocurre en al menos otras tres 

(Aspidoscelis costata, Ancona-Martínez, 2005; Mendoza-Varela, 2006; este estudio; 

Aspidoscelis communis y Aspidoscelis sacki, observaciones personales). La información 

conductual y sobre la condición reproductora de los teiidos que han sido estudiados (A. 

sexlineata, Carpenter, 1962; A. tigra, Anderson y Vitt 1990; A. plei, Censky, 1995) indica 

que en estas especies ocurre la poliginia por defensa sucesiva de hembras. Así, se ha 

sugerido que el patrón de dimorfismo sexual en la familia (el cuerpo, cabeza y los músculos 

masticadores −pterygo-mandibularis− de los machos son más grandes que los de las 

hembras) resulta de las ventajas competitivas que confiere un tamaño grande al repeler a 

machos rivales durante el acompañamiento (Anderson y Vitt, 1990; Censky, 1995).  

El género Aspidoscelis está compuesto por lagartijas de tamaño medio (no mayor a 

20 centímetros de longitud hocico-cloaca). Aunque la sistemática del género está lejos de 

haber sido resuelta, existen más de 87 especies, que se distribuyen desde el sur de Estados 

Unidos hasta el extremo noroeste de Costa Rica (Reeder et al., 2002). Las especies del 

género Aspidoscelis fueron separadas del género Cnemidophorus como resultado de un 

reciente estudio filogenético basado en evidencia molecular y morfológica (Reeder et al., 

2002). Todas las especies de Aspidoscelis para las que se tienen datos son insectívoros 

generalistas con forrajeo activo y no son territoriales (Vitt y Breitenbach, 1993). Del mismo 

modo, todos los Aspidoscelis evitan a sus depredadores corriendo a gran velocidad. Esta 

estrategia de evasión de depredadores podría explicar que todas las especies del género 

tengan cuerpos fusiformes y esbeltos y fuertes musculaturas en las extremidades traseras. A 

su vez, la anatomía aerodinámica de los Aspidoscelis parece estar relacionada con el 
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pequeño tamaño y masa relativa de sus puestas, en comparación con especies de saurios 

que “se congelan” para evitar a los depredadores y que tienen nidadas más grandes en 

relación al tamaño de sus cuerpos (Vitt y Breitenbach, 1993). Al igual que en el resto de la 

familia Teiidae, en Aspidoscelis existe dimorfismo sexual en tamaño corporal sesgado a los 

machos (Anderson y Vitt, 1990). Además, en el género existe una tendencia general de 

dimorfismo sexual en diversos aspectos de la fisiología: los machos suelen exhibir 

velocidades de arranque de carrera, capacidades máximas de agotamiento, tasas 

metabólicas estándar y tasas de pérdida evaporativa de agua más altas que las hembras, 

incluso tras controlar el efecto del tamaño corporal (Cullum, 1998). La mayoría de las 

especies son sexuales (gonocóricas), pero existen 16 especies partenogenéticas estrictas, 

compuestas exclusivamente por hembras clonales que producen huevos viables sin 

necesidad de que sean fecundados (Darevsky et al., 1985). 

 

La lagartija rayada, Aspidoscelis costata 

La lagartija rayada, cuichi o huico, A. costata, habita en selvas bajas y medianas, así como 

en matorrales de la costa central del Pacífico mexicano. La subespecie A. costata huico es 

común en la costa de los estados de Sinaloa, Nayarit y Jalisco, así como en Isla Isabel, 

Nayarit, donde es notablemente abundante. Se trata de una especie sexual de tamaño 

mediano (hasta 11 cm de longitud hocico-cloaca en los individuos más grandes), con una 

dieta generalista basada en toda clase de artrópodos, complementada de manera oportunista 

por otras presas y alimentos que busca activamente durante las horas de luz (en Isla Isabel, 

pequeños reptiles como geckos, Hemidactylus frenatus y Phyllodactylus turcicus, crías de 

su misma especie y de iguanas negras, Ctenosaura pectinata; huevos de su misma especie y 

de la lagartija espinosa, Sceloporus clarkii; e incluso carroña; observaciones personales). 

En Isla Isabel, las lagartijas rayadas son depredadas en sus madrigueras por dos 

depredadores de hábitos crepusculares: las culebras falso coralillo, Lampropeltis 

triangulum nelsoni (Rodríguez y Drummond, 2000), y las ratas de barco, Rattus rattus;  y 

durante las horas del día por garrapateros pijuy, Crotophaga sulcirostris. Además, las 

lagartijas rayadas fueron presa de gatos ferales, Felis domesticus, por lo menos durante 80 

años (Osorio-Beristain y Torres, 1992), hasta la erradicación de estos últimos en 1995 

(Rodríguez et al., 2006). 
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En Isla Isabel, la longitud hocico-cloaca de los machos adultos es un 5% mayor que 

la de las hembras y, como en otros teiidos (e.g. Anderson y Vitt, 1990; Censky, 1995), las 

cabezas de los machos son significativamente más anchas (4.1%), altas (4.8%), largas 

(5.9%) y voluminosas (15.7%) que las de las hembras (controlando por el tamaño corporal; 

mis datos no publicados). Además existe dimorfismo sexual en coloración: los machos 

adultos tienen vientres de color azul a negro y regiones gulares de color rosa a rojo ladrillo, 

mientras que las hembras son de color blanco a amarillento en ambas zonas. Los colores de 

los machos se intensifican conforme estos aumentan en tamaño y, presumiblemente, en 

edad (observaciones personales). La región gular suele ser exhibida a las hembras durante 

el cortejo, mientras que ambas regiones son exhibidas a otros machos durante los 

encuentros agresivos. 

Observaciones anecdóticas sugerían que el sistema de apareamiento social de las 

lagartijas rayadas es de poliginia por defensa sucesiva de hembras y que los patrones 

conductuales de acompañamiento y cortejo eran similares a los descritos para otras especies 

dentro de la familia y el género (A. Quijada, comunicación personal; observaciones 

personales). Sin embargo, hasta este estudio no se había descrito aspecto alguno de la 

reproducción o de los sistemas de apareamiento social y genético de la especie. Además, 

como parte del proyecto desarrollé algunos de los primeros marcadores moleculares 

nucleares para el género Aspidoscelis y los apliqué por primera vez al estudio del sistema 

de apareamiento genético de una de sus especies. 

 

 

III. Hipótesis y objetivos 
La hipótesis central de esta tesis es que el acompañamiento de hembras por parte de los 

machos en la lagartija rayada cumple varias funciones, incluyendo la custodia post-

copulatoria de pareja . Entre las funciones alternativas a la custodia de pareja se encuentran 

la reducción del riesgo de depredación tanto para los machos como para las hembras, la 

reducción del hostigamiento sexual de machos hacia las hembras, el aporte de beneficios 

energéticos de los machos a las hembras, la evaluación pre-copulatoria de pareja por 

machos y por hembras, el cortejo post-copulatorio por los machos, la elección de pareja 
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indirecta por parte de las hembras, el acceso a cópulas tanto para machos como para 

hembras y la carga de esperma. 

 El primer objetivo de la tesis fue describir un aspecto del sistema de apareamiento 

de la lagartija rayada: la relación entre el acompañamiento y el ciclo reproductor de las 

hembras (Capítulo 2). Dada la inexistencia de información sobre la reproducción de la 

especie, esta primera fase del trabajo implicó caracterizar aspectos básicos como los 

tamaños mínimos a la madurez sexual, la estacionalidad de la reproducción en la población 

de Isla Isabel, sus correlatos meteorológicos y la posible ocurrencia de varios eventos  

(indicados por la ocurrencia de acompañamientos) en una misma temporada para los 

machos y las hembras. Así mismo, obtuve una estimación gruesa de las oportunidades de 

apareamientos que los machos podrían perder al acompañar a una hembra receptiva 

(Apéndice 2). El segundo objetivo consistió en una descripción más detallada de la relación 

entre el acompañamiento y la condición reproductora de las hembras que participan en él, 

así como de las conductas asociadas al acompañamiento, a fin de inferir su grado de 

concordancia con las predicciones derivadas de varias hipótesis funcionales (Capítulo 3). El 

tercer objetivo fue emplear un enfoque experimental para poner a prueba, por primera vez 

en un reptil, las predicciones conductuales y genéticas derivadas de la hipótesis de que el 

acompañamiento funciona como custodia post-copulatoria de pareja (Capítulo 4). 
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Male accompaniment of receptive female Western Mexican whiptail lizards, Aspidoscelis 

costata, is consistent with mate guarding, but as in other presumed mate guarders, there is 

little evidence that reduction of guarding reduces fertilization success. We used captive 

groups of 3 males and 1 female to test whether confining male companions on their second 

day of accompaniment results in increased extra-pair copulations by females (EPCs) and 

diminished paternity for companions, relative to control groups where companions were not 

confined. Experimental females had more consensual EPCs and non-consensual EPCs 

(involving male aggression and apparent female resistance) than controls, and experimental 

companions copulated less frequently than controls. Despite these disadvantages, 

experimental companions did not sire a smaller proportion of the clutch than controls, 

whose partners had only rare opportunistic EPCs. Our results indicate that accompaniment 

does prevent EPCs and gives males access to copulations when these are likely to occur. 

However, when EPCs occur, females may cryptically control fertilisations so as to obtain 

multiple paternity, effectively bet-hedging among sires of unreliably assessed quality. 

Keywords:  mate guarding, sperm competition, female control, multiple mating, extra-pair 

paternity, lizards. 
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In many animals, males remain close to or in contact with females around the time of 

ovulation (Birkhead and Møller 1998; Smith 1984). Such behavior is commonly regarded 

as mate guarding (Alcock 1994; Birkhead and Møller 1992; Gowaty and Plissner 1987) by 

which males prevent females from copulating with other males and reduce the risk of sperm 

competition (Parker 1982) and, in species with internal fertilization, cryptic female choice 

(Eberhard 1996) against the accompanying male. Pre-copulatory mate guarding is expected 

when males can find females that have not yet mated or ovulated, and when the first male 

to copulate has a fertilization advantage (Simmons and Siva-Jothy 1998); post-copulatory 

mate guarding is expected when the last male to copulate fertilizes all or most eggs (Alcock 

1994; Parker 1970). 

There is widespread empirical support for behavioral predictions of the mate 

guarding hypothesis in vertebrate internal fertilizers (mostly for birds, but also reptiles and 

mammals): male companions follow females rather than vice versa, attack other males, 

thwart extra-pair copulations (EPCs) and increase the intensity of accompaniment when 

females are receptive and at high male densities; while females whose male companions are 

removed sustain more EPCs (e.g. Anderson and Vitt 1990; Birkhead and Møller 1992 

1998; Björklund and Westman 1983; Censky 1995; Cooper and Vitt 1997; Cuadrado 2000; 

Dickinson 1997; Dickinson and Leonard 1996; How and Bull 2002; Kempenaers et al. 

1995; Komdeur et al. 1999; Lifjeld and Robertson 1992; Rodrigues 1998; Westneat 1994; 

Zaldívar-Rae and Drummond, 2007). However, a crucial prediction of the mate guarding 

hypothesis has seldom been tested: that removing or otherwise restricting a male 

companion negatively affects his fertilization success (Alcock 1994). Male companions that 

have been stopped from accompanying females sire fewer offspring relative to controls in 

eastern bluebirds (MacDougall-Shackleton et al. 1996), wheatears (Currie et al. 1999) and 

house wrens (Brylawski and Whittingham 2004) or face increased probability of extra-pair 

paternity in their broods (Chuang-Dobbs et al. 2001), while no effect of removal was found 

in red-winged blackbirds (Westneat 1994) and house martins (Riley et al. 1995). Hence, the 

evidence so far is contradictory and taxonomically restricted to birds. 

In some lizard species males accompany females before receptivity (Cuadrado 

2001; Olsson and Shine 1998) or after their first copulation (Anderson and Vitt 1990; 

Censky 1995; Cooper and Vitt 1997; Olsson 1993). This has been interpreted as a male 
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adaptation to obtain primary copulatory access to receptive females and to prevent EPCs 

(i.e. post-copulatory mate guarding; Cuadrado 2001; How and Bull 2002; Olsson 1993; 

Olsson and Shine 1998). To our knowledge, the paternity protection function of such 

accompaniment has not been directly assessed in a reptile, despite reports of multiple 

paternity in species where accompaniment occurs (e.g. Lewis et al. 2000; Olsson et al. 

1996b; Olsson et al. 2005). 

We evaluated the predictions of the mate-guarding hypothesis in Western Mexican 

whiptail lizards, Aspidoscelis costata (Teiidae). In this species, males accompany receptive 

(near-ovulation) females for up to 2 days after the first copulation until shortly after 

fertilization, and male companions attack other males (Zaldívar-Rae and Drummond, 

2007), suggesting that accompaniment is post-copulatory mate guarding. We confined male 

companions during their second day of accompaniment and measured the effect of 

confinement on the occurrence of EPCs and paternity of male companions relative to rivals. 

If accompaniment is a post-copulatory paternity guard, we predicted that females with 

confined male companions should have increased frequencies of extra-pair behavior 

(including opportunistic and consensual copulations). As a result, confined male 

companions should have lower paternity than free male companions.  

 

METHODS 

 

Study species 

Western Mexican whiptails of Isla Isabel, an 82 ha volcanic island 28 km off the coast of 

Nayarit, Mexico, are medium sized (to 110 mm in snout-vent length, SVL) diurnal, wide 

foraging, non-territorial lizards. Females with ovulatory size follicles become receptive 

and, after being courted by a male, eventually remain still and copulate with him 

(consensual copulations; Zaldívar-Rae et al., 2008; see Carpenter and Ferguson 1977 for a 

detailed description of copulatory behavior in teiids). From this moment and for the next 1 

to 2 days, the male closely follows the female and repeatedly copulates with her (Zaldívar-

Rae and Drummond, 2007). Eight to 12 days after the end of accompaniment, females 

deposit and abandon 1 to 5 eggs in underground burrow-nests (Zaldívar-Rae et al., 2008). 
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Other males stealthily approach, chase and bite-hold accompanied females to sustain non-

consensual copulations despite attacks from male companions. In response, females wriggle 

and pull away, sometimes escaping the opportunistic male’s grip and running away before 

copulation (opportunistic copulation attempts; Zaldívar-Rae and Drummond, 2007), but it 

is unclear whether this is actual rejection or evaluation of opportunistic males. It is 

unknown whether accompanied females seek or accept copulations when the male 

companion is absent. Sperm storage between successive ovulations does not seem to occur 

in Aspidoscelis (Cuéllar 1966, 1968; Newton and Trauth 1992), but multiple paternity 

within a single clutch occurs in teiids (Lewis et al. 2000). There are no studies on the 

fertilization success of EPCs in teiids. 

 

Field procedures, enclosures and husbandry 

During May – August 2002 and 2003 we sequentially housed tetrads of three males and one 

female in three 30 m2 circular semi-natural enclosures on Isla Isabel, and watched them 

from an adjacent hide. The enclosures included shade, leaf litter, fallen tree branches, clay 

tile mounds for refuge, ad-libitum water and wild-caught prey provided daily (cockroaches, 

Periplaneta americana).  

To assemble each tetrad, we first captured three widely dispersed adult males 

(henceforth, a triad) and, at dusk the same day, released them simultaneously in the 

enclosure. Males were, on average, 98.1 mm in SVL (range = 93.1 to 107.7 mm, N = 60 

males in 20 triads), and the largest and smallest males in a triad differed by an average 1.5 

mm (range: 0.0 – 3.7 mm, N = 20 triads). Experimental and control triads did not differ in 

within-triad average SVL (98.3 ± 1.0 mm vs. 98.0 ± 1.2 mm, respectively; T = 0.19, df = 

18, P = 0.85) or the difference in SVL between the largest and smallest male (1.6 ± 0.3 mm 

vs. 1.5 ± 0.2 mm, respectively; T = 0.08, df = 18, P = 0.94). To complete the tetrad, we 

captured a pre-ovulatory adult female (absence of enlarged follicles, determined by 

palpation of the abdomen) and released her in the enclosure at dusk the next day. On 

average, females were 88.7 mm in SVL (range = 83.0 to 95.3 mm, N = 20 females). 

Experimental and control females did not differ in SVL (89.3 ± 0.9 mm vs. 88.2 ± 1.1 mm, 

respectively; T = 0.79, df = 18, P = 0.44). 
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We individually marked cold-anaesthetized lizards by sewing colored glass beads to 

their tails under aseptic conditions (Fisher and Muth 1989) before releasing them in the 

enclosures. At the end of the study, we removed the marks and released all lizards 

unharmed at their original capture sites. Our pilot studies showed that marked lizards can 

be observed for several months without any indication of infection or further damage to the 

tail, behave similarly to unmarked lizards, and show no lasting effect in their behavior or 

survival in the week following mark removal. 

 

Experimental and control trials 

Each season, we randomly assigned the first tetrad to either experimental or control 

treatment, and alternately assigned subsequent tetrads to each treatment until the end of the 

season. We conducted experimental and control trials at the same time in different 

enclosures. One to 24 days after release in the enclosure (days -24 to -1), females became 

receptive and consensually copulated with a male, then he initiated accompaniment (see 

criteria below). In the 10 experimental trials (7 in 2002 and 3 in 2003) we observed the 

male and female on the first day of accompaniment (day 1), then noosed the male 

companion on day 2 as he left his burrow and placed him in a roofed wire cage (30 x 20 x 

20 cm; with a water bowl) in the centre of the enclosure, where he was detectable by the 

female while unable to follow her. The male companion was released from the cage after 

dusk on day 2; at least two hours after the other lizards had entered their burrows. Upon 

release, all male companions promptly entered a burrow or refuge.  When they emerged on 

the morning of day 3, 8 experimental companions did not resume accompaniment, while 2 

accompanied during most of that day (only), showing a similar duration of accompaniment 

to controls (see Results).  

In the 10 control trials (6 in 2002 and 4 in 2003), accompaniment went on for 2, 3 or 

5 days (6, 3 and 1 companions, respectively) until it ended naturally, without any 

disturbance. Thus, experimental and control trials were equal up to accompaniment day 1. 

We did not simulate capture and confinement of companions on day 2 because, in pilot 

trials, this disrupted accompaniment.  
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Behavioral recordings 

From the first morning of triad presence in the enclosures until the end-of-trial day (see 

below), a pair of observers recorded lizard behavior in alternate 2-hour shifts between 0700 

and 1700 h, or until nightfall if lizards were still in sight after 1700 h. Observers estimated 

the distance between male companions and females every 10 min after their first 

consensual copulation. Accompaniment was confirmed on a given day if the male was <50 

cm from the female on >50% of estimations, and ended when this did not occur (end-of-

trial day; Zaldívar-Rae and Drummond, 2007). 

On day 2, distance estimations in experimental trials were between the cage and the 

female. Male companions stay near a female’s burrow after she enters it at the end of the 

day in other teiids (Ameiva plei; Censky 1995) and possibly in A. costata (Zaldívar-Rae, 

personal observations). To confirm this, after females entered burrows, observers estimated 

the distance between the male companion and the burrow’s entrance every 10 min until the 

end of observations. In addition, observers recorded when male companions entered or left 

burrows, as well as burrow location. 

Observers recorded all opportunistic copulations and attempts and consensual 

copulations according to the criteria in Zaldívar-Rae and Drummond (2007). Copulations 

with non-accompanying males were EPCs, and those with the male companion were 

retaliatory if they occurred within 5 min of an EPC. 

 

Paternity analyses 

After the end-of-trial day, we captured all tetrad members and placed the female in a 

partially shaded 5-gallon plastic bucket lined with moist soil and covered with mosquito 

mesh. Every day until egg-laying 8 to 12 days later, we provided females with water and 

live cockroaches and let them bask by placing buckets in the sun. We incubated eggs 

individually for 10 to 12 d at room temperature (26.5 – 32ºC), collected embryos and 

preserved them in 96% ethanol until DNA extraction in the lab. Only 6 control and 6 

experimental clutches were successfully incubated, because several or all eggs in 8 clutches 

were lost to fungal infection. We used heparin-rinsed capillary tubes to collect blood from 

the post-orbital sinus of adult lizards (immediately after capture for males and after egg-

laying for females), preserved samples in lysis buffer (2% SDS, 100mM Tris HCl, 100 mM 
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EDTA;  pH = 8.0) and released lizards at their original capture sites one day after blood 

collection. 

 We extracted DNA from embryonic tissues and blood with Qiagen DNeasyTM kits 

(Qiagen Inc.) and genotyped each male, female and embryo using 6 polymorphic micro-

satellite DNA loci (Cvan 24 and Cvan 7 from Cnemidophorus vanzoi, Rowe et al. 2002;  

and Acos 2, Acos 3, Acos 5 and Acos 6 from A. costata, Crawford et al., in the press). PCR 

reactions were carried out as in Crawford et al. (in the press) on a Techne thermocycler 

according to the following program:  a 5 min denaturing step at 94ºC, followed by 26 to 28 

amplification cycles at 94ºC for 30 sec, 59-65ºC for 40 sec (annealing) and 72ºC for 40 sec, 

and a final 5 min extension step at 72ºC. Annealing temperatures were 59ºC for Cvan 24, 

61ºC for Cvan 7, Acos 2, Acos 3 and Acos 5, and 65ºC for Acos 6. We ran PCR products of 

all members of a tetrad and the offspring in contiguous lanes of 6% poly-acrylamide gels at 

1.6 kV for 3 to 5 h, and stained gels with 0.001% silver nitrate. For each locus, we 

compared the band pattern of each embryo with those of the dam and the three triad 

members; after discounting bands shared by the dam and embryo, we established which 

males had bands matching those of the embryo (potential sires).  Knowing all potential 

sires made a probabilistic approach to paternity assignment unnecessary; instead, we simply 

excluded a potential sire from the paternity of an embryo whenever there was a single 

mismatched locus. 

 

Analysis 

For all trials, we subtracted the frequencies of opportunistic copulation attempts by extra-

pair males, opportunistic EPCs and consensual EPCs on day 1 from those on day 2, and 

compared the mean differences of experimental and control trials. We used randomization 

tests when ties in data rendered other statistical procedures inadequate (Manly 1997a, b). 

We report mean ± 1 standard error, and 95% confidence intervals (CI) for non-significant 

statistical results instead of observed power, following Hoenig and Heisey (2001) and 

Colegrave and Ruxton (2003). 
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RESULTS 
 

Behavior 

Modal duration of accompaniment in the 10 control trials was 2 days (range: 2 to 5 days). 

In all control and experimental trials, after male courtship and consensual copulation on day 

1 the male became vigilant and remained within 50 cm of the female, aggressively rejecting 

other males, similar to free-ranging pairs in accompaniment (Ancona-Martínez 2005). On 

day 2, control companions emerged from burrows, basked, found the female after she 

emerged from her burrow and resumed accompaniment. After a few minutes or hours the 

pair copulated consensually, and this was followed by further accompaniment and 

consensual copulations. While the 10 experimental companions were caged, females 

emerged from their burrows and spent, on average, 98% of their active time > 1m away 

from the cage. Thus, females did not remain near confined male companions. Four control 

and 4 experimental females (40% of subjects) did not emerge from their burrows on the 

end-of-trial day, presumably remaining sexually unavailable to males (Figure 1). 

 On day 1, after females last entered a burrow, male companions remained within 50 

cm of its entrance for, on average, 2.6 h (range: 0.2 to 8.7 hours; 5 experimental and 6 

control males) or entered the female’s burrow, did not leave it by nightfall and emerged 

from it the next morning (4 experimental and 3 control males). Similarly, on day 2, 4 

control companions stayed within 50 cm of the female’s burrow for, on average, 2.5 h 

(range = 1.8 to 5.2 h), and 3 control companions entered the female’s burrow, stayed inside 

by nightfall and left it the next morning. During male companion confinement on day 2, 3 

of 10 females were accompanied by a substitute male, and two of these substitutes stayed 

within 50 cm of the burrow entered by the female at the end of the day for 2.1 h (range = 

1.3 to 2.8 h), while another stayed in the female’s burrow for 5.2 h before going to another 

burrow. 

 Random assignment of tetrads to experimental or control trials was effective: on day 

1 experimental and control groups performed similar frequencies of opportunistic 

copulation attempts and opportunistic and consensual EPCs (100,000 randomizations per 

test; P ≥ 0.76 for all three variables; Figure 2a, b).  Experimental females showed 

significantly greater increases in frequencies of opportunistic and consensual EPCs from 
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day 1 to day 2 than controls (100,000 randomizations; P = 0.02 and P=0.006, respectively; 

Figure 2a, b). Indeed, no consensual EPCs by control females were observed on day 2 

(Figure 2b). Opportunistic copulation attempts on experimental females did not increase 

more from day 1 to day 2 than those on control females (100,000 randomizations; P = 0.63; 

CI difference of means: -0.73 to 0.26). We observed no retaliatory copulations by male 

companions after release. 

Compared to control companions, by the end-of-trial day the 10 experimental 

companions had performed 46% fewer total copulations (opportunistic plus consensual 

copulations; 5.7 ± 0.7 vs. 3.7 ± 0.4 copulations, respectively; T = 2.37, df = 18, P = 0.03) 

and fewer total copulations relative to rivals (87.6 ± 6.5% vs. 60.0 ± 6.8% of all copulations 

sustained by the female, respectively; T = 2.92, df = 18, P = 0.009). 

In summary, caging companions on day 2 increased the frequency of opportunistic 

and consensual EPCs by female partners, although not the frequency of unsuccessful 

opportunistic attempts on those partners. Moreover, male companions copulated less than 

rivals. These trends were similar when we analyzed only the 6 experimental and 6 control 

trials for which paternity could be determined (Table 2). 

 

Paternity 

There was no difference in size between the 6 control and 6 experimental clutches (all from 

2002) with paternity determinations (4.2 ± 0.17 vs. 4.3 ± 0.33 eggs, respectively; T = -0.45, 

df = 10, P = 0.7; Table 1). We unequivocally resolved the paternity of 50 of the 51 embryos 

obtained in these clutches. For the remaining embryo, two males could not be excluded as 

sires and we assigned paternity to the only male we observed copulating with the dam (the 

male companion).  

Experimental and control companions did not differ in the percentage of eggs that 

they sired (Table 2), not even when we deleted the 1 experimental and 2 control 

companions who faced no EPCs and obtained full paternity (Table 2). In both comparisons 

the 95% confidence interval around zero difference was wide, so our data fall short of 

demonstrating that caging has no effect on paternity. There were no trials where the three 

males shared the paternity of the clutch. Seven of the 9 male companions (4 controls and 5 

experimentals) whose females had at least one EPC lost between some and all paternity.  
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These included a control clutch where a non-accompanying male obtained full paternity 

even though he only copulated on days -2 and -1, and another control clutch where 2 of the 

4 embryos were sired by a non-accompanying male despite our failing to observe any EPCs 

(Table 1; Figure 1). 

 

 

DISCUSSION 

On accompaniment day 1, opportunistic EPCs were infrequent in experimental and control 

trials, and consensual EPCs did not occur at all, similar to free-ranging pairs in 

accompaniment (Zaldívar-Rae and Drummond, 2007). Caging male companions on 

accompaniment day 2 allowed their rivals to achieve both more opportunistic and more 

consensual copulations, but did not result in more failed opportunistic attempts (in terms of 

overt behavior, not paternity). Indeed, as in free-ranging pairs (Zaldívar-Rae and 

Drummond, 2007), consensual EPCs never occurred when male companions were free to 

escort the female. The result was that by the end of accompaniment caged male 

companions had performed fewer copulations than rivals and probably inseminated females 

less. However, despite this apparent setback, male companions did not compensate by 

copulating more after being released. Thus, accompaniment is clearly a guard against 

opportunistic and consensual EPCs, and it also gives males access to females when 

copulations are likely to occur (Gowaty and Plissner, 1987; Zaldívar-Rae and Drummond, 

2007). 

Experimental companions did not lose more paternity than controls, contrary to a 

key prediction of the post-copulatory mate guarding hypothesis (Alcock 1994). However, 

given our small samples and the wide confidence interval for the difference between 

treatments, we cannot be entirely confident that paternity was unaffected by caging (but see 

further discussion on this point below). Some of our results are similar to patterns observed 

in pre-copulatory mate guarding of insects (Simmons and Siva-Jothy 1998); male 

companions are likely to be the first to copulate (Figure 1), obtain full paternity if their 

females have no EPCs (Table 1) and stop accompanying shortly after fertilization 

(Zaldívar-Rae and Drummond, submitted). We suggest that the courtship period preceding 

the first copulation in A. costata may be a pre-ovulatory guard that increases primary 
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copulatory access and prevents EPCs, thus impeding rival sperm access to the fertilization 

site before ovulation and fertilization. 

It is puzzling that control companions, who faced only rare opportunistic EPCs, and 

experimental companions, who faced increased opportunistic and consensual EPCs, 

obtained similar percentages of paternity (Tables 1 and 2). This means that (1) on average, 

control companions lost more paternity per EPC than experimental companions and (2) the 

fertilization success of companions was not a direct function of their frequency of 

copulations relative to rivals. This result cannot be satisfactorily explained by companions 

having more competitive ejaculates than extra-pair males or vice versa (i.e. differential 

sperm competitive abilities, such as differential ejaculate expenditures; Parker 1998). Were 

companions’ ejaculates more competitive, controls should have obtained higher paternity 

than experimentals, in direct relation to their higher copulation frequencies relative to 

rivals. Conversely, if extra-pair males had more competitive ejaculates, they should have 

had higher paternity in experimental trials, where they had considerable mating advantage 

over companions. 

A possible explanation for the similarity in paternity by male companions between 

treatments is that females could have differentially affected insemination success, so that 

not all copulations resulted in the transfer of sperm. Potential means for females to achieve 

this would be to suspend copulation before ejaculation (improbable because males seem to 

control copulation duration by means of copulatory bite-holds; see Zaldívar-Rae and 

Drummond, 2007) or prevent sperm from entering the oviducts by expelling ejaculates 

from the cloaca or diverting them to the intestine. We have never seen any behavior 

suggesting that females expel sperm after copulation, but large amounts of sperm enter the 

intestine rather than the oviducts in the lizard Anolis carolinensis (Conner and Crews 1980) 

and this may be the case in whiptails. 

Another explanation for our paternity results is that females influenced the outcome 

of sperm competition (Eberhard 1998), allocating paternity to companions and rivals 

regardless of their relative mating success. Females might achieve this by adjusting the 

timing of ovulation relative to copulation with different males. If sperm competition works 

as a fair raffle (Parker 1990), such adjustment could affect the relative numbers of sperm 

from companion and extra-pair males present at the fertilization site when eggs arrive. In 

 97



effect, females would be controlling the odds in the raffle by deciding when the winning 

tickets are picked. Five observations support this. First, observed multiple paternity implies 

that ovulation occurred after sperm from the two sires reached the fertilization site and 

mixed (Figure 1), because reptiles ovulate all eggs in a clutch simultaneously (Olsson and 

Madsen 1998) and Aspidoscelis lizards have no sperm storage structures (Cuéllar 1966, 

1968; Newton and Trauth 1992; confirmed in our study because for all our embryos, sires 

were among triad males). Second, ovulation and fertilization can occur many hours after 

receptivity begins, because several experimental companions who only copulated on day 1 

co-sired clutches with a rival who only copulated on day 2 (Table 1). Third, the timing of 

ovulation and fertilization within the receptivity window varied (Figure 1). For instance, 

full paternity by a non-accompanying male in control trial 5 indicates ovulation at the 

beginning of receptivity (before sperm from the companion reached the fertilization site), 

while full paternity by the companion in experimental trial 6 (where an extra-pair male had 

twice as many copulations as him on day 2) indicates ovulation late on day 1 or early on 

day 2 (Table 1 and Figure 1). Fourth, 40% of females stayed in their burrows throughout 

the end-of-trial day, suggesting that as ovulation approaches females may avoid further 

copulations when satisfied with the ejaculate mix achieved by their history of inseminations 

(Figure 1). Fifth, females take advantage of opportunities to collect ejaculates from 

different males, as revealed by the occurrence of consensual EPCs during confinement of 

male companions. In addition, we found some evidence that females may seek such 

opportunities: one clutch showed mixed paternity despite us observing no EPCs by the 

female (control female 4, Table 1). Visibility in the enclosures was almost complete 

(roughly 99% of the total area) and opportunistic copulations involve conspicuous male 

chasing and female “rejection”, so we surmise that the unobserved copulation was 

consensual and occurred inside a refuge. Females may sometimes hide to circumvent mate 

guarding and sustain EPCs. 

In A. costata, mating does not seem to confer material benefits to females: males do 

not defend resources or provide nuptial gifts (Ancona-Martínez 2005). Thus, the occurrence 

of consensual EPCs without subsequent accompaniment that result in fertilizations suggests 

that females seek fertility assurance or genetic benefits. In the latter case, the mixed 

paternity resulting from consensual EPCs is consistent with genetic bet-hedging under the 
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good genes hypothesis (Yasui 1998, 2001): receiving a copulation (whether opportunistic 

or consensual) from an extra-pair male may indicate to a female that her companion is of 

poor quality and provoke her to use extra-pair sperm to fertilize part of her clutch. 

Copulating with multiple males could yield other genetic benefits. It could minimize 

the deleterious effects of inbreeding (e.g. producing stillborn and malformed offspring; 

Madsen et al. 1992; Olsson et al. 1996a), which could be likely in insular populations like 

Isabel (allelic richness in this population is low in comparison to mainland populations of 

whiptail species; Crawford et al., 2008). Copulation with multiple males could also reduce 

genetic incompatibility (Bretman et al. 2004), and result in offspring with higher viability 

(e.g. Kempenaers et al. 1999; Newcomer et al. 1999; Tregenza and Wedell 2002, and 

references therein), shorter gestation times, increased body size and better developed anti-

predatory abilities (Evans and Magurran 2000; Ojanguren et al. 2005).  

If male companions get some fertilisations regardless of their mating success 

relative to rivals, why do they prolong accompaniment after their first copulation rather 

than seeking additional mates?  There are two, possibly complementary, explanations. First, 

opportunities for mating with additional females are scarce: in an average 2-day period, 

only about 5% of the females on Isla Isabel are near ovulation (Zaldívar-Rae, unpublished 

data). Second, if males cannot predict or detect ovulation within the female’s receptive 

period, they may play safe by accompanying the female until the end of receptivity signals 

that fertilisation has occurred. A male that departed promptly after copulation would risk 

his sperm dying or being displaced by a rival’s sperm before ovulation. 
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Figure 1. Temporal pattern of copulations one-hour blocks, 0600 to 1900 h) in trials 

followed by paternity analysis. Shading denotes accompaniment by male companions 

experimental companions were caged upon exiting their burrow, between 0700 and 0900 h, 

on day 2). White squares denote accompaniment by an extra-pair male. Dark circles and 

open circles and triangles denote copulations by male companions, extra-pair male 1 and 

extra-pair male 2, respectively; ‘burrow’ indicates that the female did not leave her burrow 

throughout that day end-of-trial day).. 

 

Figure 2. a) Opportunistic and b) consensual copulations by extra-pair males mean 

frequency ± SE) in experimental filled circles) and control trials open circles) on 

accompaniment days 1 and 2. 

 



Table 1. Frequency of copulations and percentage of eggs sired by males. Only clutches where paternity analyses were performed. 

Days -5 to -1: days before accompaniment started. C: male companion; 1 and 2: non-accompanying males. 
 No. of copulations opportunistic : consensual)   
   Accompaniment       
Trials  

days -5 to -1 
  

day 1 
  

day 2 
  

day 3 
  

End of trial 
 All 

experiment 
 

% paternity 
  C 1 2  C 1 2  C 1 2  C 1 2  C 1 2  C 1 2 

 
Clutch 

size C 1 2 
Contro  l                             
1 0:1    0:2    0:5  1:0  a  0:1    9 0 1 5 100   
2     0:3 1:0   0:3    a      6 1 0 4 75 25  
3     0:2    0:2    0:2        6 0 0 4 100   
4     0:3    0:1    a      4 0 0 4 50 50  
5  1:0 2:0  0:3    0:1    a      4 1 2 4   100 
6 2:0    0:4    0:2    0:1        9 0 0 4 100   
                            
Experimenta  l                            
1     0:2    * 0:3   a      2 3 0 5 60 40  
2     0:4    *    a      4 0 0 5 100   
3     0:3    * 2:0   a  1:0    4 2 0 3 33.3 66.7  
4 1:0    0:2    * 1:3   a      3 4 0 5 60 40  
5     0:3    * 2:0   a  1:0  1:0  4 2 1 4 50 50  
6     0:2    * 0:3    0:2       2 5 0 4 100   
a Accompaniment did not extend beyond day 2. 

*Male companion caged. 
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Table 2. Eggs sired and copulations performed during the entire trial by experimental and control companions mean ± SE; range). 
 Experimental 

 
Control 

 
T df P value 95% CI 

for difference of means 
Percentage of clutch sired 
 
              all trials 

 
 

67.2 ± 11.1%;  
33.3 to 100.0%; 

n = 6 

 
 

70.8 ± 16.3%;  
0.0 to 100.0%; 

n = 6 
 

 
-0.2 

 
10 

 
0.86 

 
-43.8 to 54.1 

              only trials with EPCs 60.7 ± 11.0%; 
33.3 to 100%; 

n = 5 
 

56.25 ±  21.3%; 
0.0 to 100%;  

n = 4 

-0.2 7 0.85 -45.7 to 59.3 

No. of copulations 
opportunistic and consensual) 

3.2 ± 0.4; 
2 to 4; 
n = 6 

 

6.3 ± 0.9; 
4 to 9; 
n = 6 

3.2 10 0.01 ------- 

Percentage of all copulations 
sustained by female 

55.9 ± 10.4%; 
57.1 to 100.0%; 

n = 6 
 

83.9 ± 6.9%; 
42.9 to 100.0%; 

n = 6 

2.2 10 0.049 ------ 
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Figure 2 
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I. El sistema de apareamiento social de la lagartija rayada 
Los primeros dos objetivos de este estudio se enfocaron en la descripción de algunos 

aspectos del sistema de apareamiento de las lagartijas rayadas de Isla Isabel, haciendo 

énfasis en la relación que el acompañamiento guarda con diversos momentos del ciclo 

reproductor de las hembras. En particular, establecí la relación temporal entre el 

acompañamiento y tres momentos clave del ciclo reproductor femenino: la ovulación, la 

fecundación y la oviposición (Capítulos 2 y 3). 

 

Ciclo reproductor en Isla Isabel (Capítulo 2) 

La reproducción de la lagartija rayada en Isla Isabel sigue un ciclo estacional de primavera-

verano relacionado con el fotoperiodo. Los machos y las hembras tienen gónadas activas de 

manera simultánea durante la temporada reproductora, la cual abarca tanto la temporada de 

secas como la de lluvias. Las hembras ponen de 1 a 5 huevos y existe una relación positiva 

entre la longitud hocico-cloaca de éstas y el tamaño de la puesta. Por lo menos un tercio de 

las hembras adultas producen varias puestas por temporada, con intervalos de 2 a 4 

semanas entre puestas. Existe un considerable grado de asincronía entre los ciclos ováricos 

de las hembras y, de las hembras colectadas al azar en un periodo dado de dos días, cuando 

mucho el 14% están simultáneamente en la fase ovulatoria (Capítulo 2 y Apéndice 2). Por 

su parte, los machos empiezan a producir espermatozoides en febrero y, siguiendo el patrón 

de otros saurios, presumiblemente lo hacen de manera continua hasta la regresión testicular, 

en agosto-septiembre. La asincronía en los ciclos ováricos de las hembras de Isla Isabel y la 

continua producción de espermatozoides por los machos indican que la proporción 

operativa de sexos está sesgada hacia estos últimos (Apéndice 2). En combinación con la 

alta densidad de lagartijas en Isla Isabel (mis datos preliminares indican que en ciertas 

zonas de la isla hay un mínimo de 1311 individuos por hectárea), lo anterior sugiere que la 

intensidad de selección intrasexual para los machos es alta. 

 

Sistema de apareamiento social y acompañamiento (Capítulos 2, 3 y 4) 

Durante la temporada reproductora, los machos adultos de por lo menos 87.8 mm de 

longitud hocico-cloaca se aproximan y cortejan a hembras próximas a ovular (Capítulo 3) 

de manera similar a otros teiidos. Tras copular por primera vez con la hembra, los machos 
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inician una fase de acompañamiento post-copulatorio, durante la cual siguen a la hembra, la 

cortejan y copulan repetidamente con ella hasta por 5 días (Capítulos 3 y 4). La gran 

mayoría de las cópulas entre las hembras y sus machos acompañantes se producen durante 

el acompañamiento y el resto ocurre cuando mucho el día anterior o posterior a éste (es 

decir, el acompañamiento coincide con la receptividad de las hembras; Capítulo 4). Los 

machos suspenden el acompañamiento en cuanto se produce la fertilización (Capítulo 3), de 

manera que las hembras pasan solas el periodo de gravidez (Capítulos 2 y 4). Por otra parte, 

los machos pueden acompañar más de una vez a la misma hembra o a varias hembras en 

una misma temporada reproductora (Ancona-Martínez, 2005). Durante el acompañamiento, 

los machos son agresivos hacia otros machos que se acercan a su pareja (Capítulo 3). Esta 

agresión reduce las tasas de intentos de cópula oportunista de otros machos, el porcentaje 

de estos intentos que resulta en cópulas con sus hembras y elimina por completo la 

ocurrencia de cópulas extra-pareja con el consentimiento de las hembras (Capítulos 3 y 4). 

Las circunstancias en las que se produce el acompañamiento en la población de A. costata 

de Isla Isabel, sugieren que esta población tiene un sistema de apareamiento poligínico en 

el que los machos acompañan y defienden sucesivamente a hembras receptivas y fértiles, 

como se ha predicho para las lagartijas no territoriales con estrategias de forrajeo activo 

(Stamps, 1977, 1983; Censky, 1995b). Los patrones observados en A. costata son muy 

semejantes a los descritos en otras lagartijas con sistemas de apareamiento poligínicos por 

defensa sucesiva de hembras (Cuadrado, 2000; Olsson y Shine, 1998), incluyendo dos 

teiidos (Anderson y Vitt, 1990; Censky, 1995b). 

La coincidencia del acompañamiento y el periodo fértil de las hembras indica que 

los machos son capaces de identificar esa etapa del ciclo reproductor femenino. Dado que 

la coloración de las hembras no parece cambiar  a lo largo de su ciclo reproductor (al 

menos la visible al ojo humano; observaciones personales), lo más probable es que los 

machos detecten el periodo fértil femenino a través de señales conductuales y químicas 

emitidas por las hembras. Entre el primer tipo de señales estaría la reducción en la 

frecuencia y velocidad con que las hembras se alejan de los machos y la aquiescencia de 

éstas a la monta. A lo largo de todo este estudio no observé ninguna otra señal conductual o 

visual de las hembras que antecediera a la primera cópula. El segundo tipo de señales 

parece consistir en feromonas femeninas que son posiblemente liberadas por la piel ventral 
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y la cloaca de la hembra y depositadas en el sustrato conforme ésta camina. Durante el 

acompañamiento, los machos acompañantes lengüetean repetidamente el sustrato a lo largo 

de la ruta seguida por la hembra acompañada (observaciones personales). Se ha demostrado 

que en otras especies de saurios con forrajeo activo y acompañamiento masculino, los 

machos usan el mismo patrón conductual, empleando el vómero-olfato para recoger señales 

químicas de la hembra receptiva que acompañan, discriminarla respecto a otras hembras y 

mantenerse cerca de ella (Olsson y Shine, 1998). El hecho de que los machos oportunistas 

no parezcan concentrarse preferentemente en hembras cercanas a la ovulación (Capítulo 3; 

véase el siguiente párrafo), sugiere que, si efectivamente existen, las señales de la 

receptividad y fertilidad de las hembras sólo pueden ser captadas y evaluadas por los 

machos mediante interacciones relativamente prolongadas y a corta distancia de la hembra. 

Queda también por establecer qué señales usan los machos acompañantes para determinar 

que la fertilización se ha producido y que, en consecuencia, deben suspender el 

acompañamiento. 

 

II. Funciones del acompañamiento en la lagartija rayada 
Como parte del segundo objetivo de este estudio, cuantifiqué varios aspectos de la conducta 

de machos y hembras acompañantes, para compararlos con predicciones derivadas de las 

diversas hipótesis sobre la función del acompañamiento. Mucha de la información resumida 

en la sección anterior es consistente con la hipótesis del acompañamiento como custodia de 

pareja masculina, la cual analizaré en una sección posterior, incorporando la evidencia 

genética obtenida en el experimento descrito en el Capítulo 4. Sin embargo,  también 

encontré evidencia de que el acompañamiento cumple con funciones distintas a la custodia 

de pareja, tanto para los machos como para las hembras. 

 

Funciones alternativas a la custodia de pareja 

Hipótesis funcionales sin apoyo 

En A. costata, el acompañamiento no resulta de la coincidencia pasiva de machos y 

hembras en determinadas áreas y no reduce el riesgo de depredación para los machos o las 

hembras (Capítulo 3). Además, dado que los machos de las lagartijas rayadas no 

proporcionan cuidado alguno a la prole, no hacen regalos nupciales a las hembras y las 
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hembras no siguen a los machos puede descartarse que el acompañamiento funcione como 

custodia de pareja femenina. Los machos de la lagartija rayada no depositan tapones 

copulatorios ni transfieren espermatóforos al tracto reproductor femenino, por lo que el 

acompañamiento no cumple con la función de crear la oportunidad de depositar tales 

estructuras. Los machos acompañantes no llevan a cabo cópulas de retaliación tras perder 

de vista a las hembras o después de que éstas llevan a cabo cópulas extra-pareja, 

descartando que el acompañamiento sirva para monitorear la ocurrencia de cópulas extra-

pareja de las hembras y responder a éstas. Finalmente, es claro que los machos no 

acompañantes copulan con hembras que están siendo acompañadas o que lo fueron 

recientemente (Capítulo 4), por lo que el acompañamiento no es una señal que reduzca el 

atractivo de las hembras acompañadas para machos rivales. 

 

Beneficios para las hembras 

La evidencia a favor de que el acompañamiento resulta en beneficios para las hembras fue 

escasa y débil. Primero, el hostigamiento de los machos no resultó en lesiones evidentes 

para las hembras próximas a ovular, estuvieran o no acompañadas (Capítulos 3 y 4) y la 

evidencia de que el acompañamiento redujo el hostigamiento fue sólo parcial (Capítulo 3). 

Segundo: podría argumentarse que los machos acompañantes ahorran al menos una parte 

del costo energético que representaría para sus hembras el repeler solas los intentos de 

cópula de machos oportunistas (Capítulos 3 y 4). Sin embargo, este argumento se debilita al 

tomar en cuenta que las hembras enfrentarían el mayor costo energético por repeler el 

hostigamiento cuando están grávidas (recuérdese que las hembras son hostigadas incluso en 

esa fase reproductora; Capítulo 3), pero los machos suspenden el acompañamiento justo 

tras la fertilización. Tercero: la evidencia del Capítulo 4 sugiere que las hembras de A. 

costata controlan las fertilizaciones. En consecuencia, la idea de que el acompañamiento 

reduce la probabilidad de fertilizaciones subóptimas para las hembras de A. costata resulta 

débil. Cuarto: aunque obtuve alguna evidencia de que el acompañamiento permite a las 

hembras reducir el tiempo que pasan en vigilancia para dedicarlo al forrajeo, ésta no fue 

estadísticamente significativa (Capítulo 3). 

Finalmente, en A. costata no se cumple la predicción de que si las hembras obtienen 

beneficios del acompañamiento, éstas deberían mantener activa o pasivamente la cercanía 
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al macho acompañante (Gowaty y Plissner, 1987). De hecho, las hembras casi nunca siguen 

a los machos acompañantes (Capítulo 3) y, cuando estos fueron enjaulados, las hembras no 

se mantuvieron cerca de la jaula, sino que siguieron desplazándose por su cuenta (Capítulo 

4), tal y como se observa en el campo cuando un macho pierde el rastro de una hembra 

durante el acompañamiento (observaciones personales). 

 

Hostigamiento masculino y cópulas oportunistas: efectos en la adecuación femenina 

En el curso de este estudio, observé algunos casos en los que los machos 

hostigadores obtenían una cópula oportunista con la hembra perseguida. En todos estos 

casos, la cópula ocurrió una vez que la hembra dejó de forcejear, tras lo cual el macho pudo 

montarla y adoptar la posición de cópula. Para efectuar la monta y para pasar de ésta a la 

cópula, los machos deben suspender su agarre de la hembra, pero es interesante que en 

ninguno de estos pasos las hembras emprendieran la huida.  Existen dos posibles 

explicaciones para esta aparente claudicación de las hembras: (1) las hembras usan la huida 

y el forcejeo como una forma de evaluar el vigor de los machos oportunistas y obtener 

beneficios indirectos (un escenario de selección intersexual), o (2) al hostigar a las 

hembras, los machos oportunistas les imponen tal costo energético que ellas aceptan la 

cópula para no incrementarlo (un escenario de conflicto sexual). Cópulas oportunistas como 

las observadas en A. costata son comunes en otros teiidos (e.g. Carpenter, 1962; Carpenter 

y Ferguson, 1977; Anderson y Vitt, 1990; Censky, 1995) y sus implicaciones para la 

adecuación de las hembras deberían ser exploradas. 

 

Evaluación femenina de parejas 

En sentido estricto, el acompañamiento de hembras en la lagartija rayada inicia de unas 

cuantas horas a varios minutos antes de que se produzca la primera cópula, tiempo durante 

el cual el macho corteja a la hembra y hace varios intentos de monta. En consecuencia, es 

posible que las hembras empleen el acompañamiento como una oportunidad para evaluar a 

los machos antes de otorgarles las primeras cópulas. Durante esta fase inicial del 

acompañamiento y en las posteriores a la cópula, las hembras podrían evaluar, entre otros 

factores, el tamaño de los machos, la coloración de su región gular, su capacidad para 
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mantenerse cerca de la hembra (como posible indicador de su vigor) y su capacidad para 

vencer a otros machos, conservando su estatus como acompañantes. 

 Todos los machos encontrados en acompañamiento en el campo tuvieron longitudes 

hocico-cloaca superiores a los 87 mm, muy por arriba de la talla mínima a la madurez 

sexual masculina en Isla Isabel (Capítulos 2 y 3). Este dato ha sido confirmado en al menos 

otros dos estudios realizados en temporadas reproductoras posteriores (Ancona-Martínez, 

2005; Salazar-González, datos no publicados). Así, en Isla Isabel los machos acompañantes 

están en el decil más alto de longitud hocico-cloaca de la población (mis datos no 

publicados). Este patrón podría indicar que solamente los machos más grandes son lo 

suficientemente dominantes como para excluir a otros machos y acompañar a las hembras 

receptivas. Por otro lado, se ha sugerido que en los saurios, el tamaño corporal de los 

machos podría ser un buen indicador de su supervivencia, tasa de crecimiento, habilidad 

para el forrajeo, su capacidad para enfrentar la pérdida de peso derivada de la actividad 

reproductora y su grado de dominancia (véase las revisiones de Tokarz, 1995 y Olsson y 

Madsen, 1998). De este modo, las hembras podrían preferir aparearse con machos grandes 

con el fin de adquirir buenos genes para su progenie (Tokarz, 1995). La evidencia a favor 

de una preferencia femenina por machos grandes en saurios es escasa (Olsson y Madsen, 

1995, 1998), pero las dos especies en las que se ha documentado son no-territoriales, sus 

sistemas de apareamiento son poligínicos por defensa sucesiva de hembras y en ambas los 

machos acompañantes están entre los más grandes de sus poblaciones (Cooper y Vitt, 1993; 

Censky, 1997). Una de estas especies es un teiido insular cuyo sistema de apareamiento se 

parece notablemente al de la lagartija rayada (Ameiva plei; Censky, 1995b, 1997). 

Todos los acompañamientos observados en cautiverio y en el campo (Capítulo 4, 

observaciones personales) inician con la aproximación lenta del macho, el cual exhibe a 

intervalos la coloración de su región gular mientras se aproxima o camina alrededor de la 

hembra. Existe variación considerable en la coloración de esta región, la cual va del rosa 

muy tenue en machos pequeños (presumiblemente jóvenes), al rojo ladrillo de los machos 

más grandes (y, posiblemente, más viejos) de la población (observaciones personales). Se 

desconoce la base fisiológica de la variación en coloración gular, pero dado que dicha 

coloración no parece modificarse en lapsos cortos ni en respuesta a cambios en la 

temperatura, es posible que se deba a pigmentos depositados en la piel. Es probable que la 
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intensidad de la coloración gular se relacione con la condición de los machos, dado que 

también la exhiben como parte de un despliegue agresivo complejo (que involucra la 

exhibición simultánea de la coloración abdominal azul, también variable) hacia otros 

machos de tamaño similar, en el contexto de interacciones agonísticas escaladas (véase 

Capítulo 3;  observaciones personales). Los machos acompañantes siguen cortejando a las 

hembras (incluyendo despliegues gulares) como preludio a las cópulas subsecuentes que 

sostienen durante el acompañamiento (Capítulos 3 y 4). Esto es consistente con la idea de 

que el acompañamiento prolonga la oportunidad de las hembras para evaluar a los machos, 

pudiendo ratificar su elección inicial al otorgarles nuevas cópulas. El cortejo y la 

estimulación asociada a las cópulas que se producen durante el acompañamiento podrían 

también funcionar como cortejo post-copulatorio (véase el Capítulo 3), aunque esta posible 

función aún debe ser investigada. 

Por otra parte, se sabe que el acompañamiento implica costos energéticos para los 

machos de la lagartija rayada: cuando acompañan a una hembra, los machos reducen su 

tasa de ingesta de presas y consumen presas más pequeñas, al tiempo que incrementan la 

tasa a la que dirigen conductas agresivas a otros machos y participan en más interacciones 

agonísticas altamente escaladas que cuando están solos (Ancona-Martínez, 2005). Si a esto 

sumamos que los machos mantienen el acompañamiento siguiendo continuamente a la 

hembra (Capítulo 3), es razonable pensar que el acompañamiento es en sí mismo una señal 

honesta del vigor del macho y de su capacidad de amasar las reservas necesarias para pagar 

el gasto energético que representa. En la medida en que estos rasgos tengan un componente 

heredable, las hembras podrían usar el acompañamiento como un indicador de la calidad de 

los posibles padres de sus hijos. De ser así, sería de esperar que si un macho acompañante 

fuera incapaz de seguir el paso a la hembra, ésta aceptara ser acompañada por otros machos 

y copulara consensualmente con ellos, rectificando así su elección inicial. Esta situación fue 

recreada al enjaular a los machos acompañantes como se describe en el Capítulo 4. Tal y 

como se esperaba, tras enjaular al acompañante original, 30% de las hembras fueron 

acompañadas por un nuevo macho y 90% de ellas copularon consensualmente con otro 

macho. 

Las hembras podrían evaluar el estatus de dominancia de los machos que las 

acompañan a través de su capacidad de vencer a machos retadores y mantenerse como 
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acompañantes (evaluación femenina indirecta; Cox y LeBoeuf, 1977). Esta idea se ve 

apoyada por varias líneas de evidencia (Capítulo 3): los machos acompañantes siguen a las 

hembras por donde éstas se desplazan; atacan predominantemente a otros machos y 

reanudan el acompañamiento tras ahuyentarlos; están entre los más grandes de la 

población; ganan prácticamente todos los encuentros con otros machos; y nunca observé 

que fueran desplazados por un macho retador. En consecuencia, las hembras acompañadas 

copulan repetida y consistentemente con el macho más dominante posible, tal y como lo 

predice la hipótesis de evaluación indirecta (Capítulo 3).  

 

Acceso a cópulas y seguro de fertilización 

Un aspecto interesante del acompañamiento en la lagartija rayada es que los machos 

acompañantes no intentan obtener cópulas con la hembra acompañada de manera continua, 

sino que éstas ocurren a intervalos relativamente largos. Además, aunque los machos 

alternan sus hemipenes entre cópulas sucesivas, nunca efectúan dos cópulas seguidas y es 

común que las hembras no accedan a copular con el acompañante sino hasta que éste las ha 

cortejado y ha hecho varios intentos de monta. Más aún, los miembros de una pareja en 

acompañamiento pasan largos periodos cerca o en contacto sin que medie conducta sexual 

alguna. Todos estos factores sugieren que hay momentos en los que tanto los machos como 

las hembras receptivas son más proclives a copular y que el acompañamiento permite que 

los miembros de la pareja estén cerca uno del otro cuando se producen estas ocasiones 

(hipótesis de acceso a cópulas; Gowaty y Plissner, 1987). De hecho, dado que en la lagartija 

rayada el acompañamiento coincide con la receptividad de las hembras, por definición 

cumple con la función de brindarles acceso a cópulas a los machos acompañantes. 

 En el curso del acompañamiento, las hembras de la lagartija rayada copulan más de 

una vez con el macho acompañante (Capítulos 3 y 4), pero es poco probable que la función 

de esas cópulas (y, ulteriormente la del acompañamiento) sea simplemente garantizar la 

fertilización. Apoyan esta idea el hecho de que en la lagartija rayada un sólo eyaculado 

contiene suficientes espermatozoides para fertilizar toda una puesta (Mendoza-Varela, 

2006) y el que las hembras pueden copular consensualmente con machos sin que éstos las 

acompañen (Capítulo 4). Además, dado el sesgo en la proporción operativa de sexos en la 

población de Isla Isabel (véase el Apéndice 2), es poco probable que las hembras tengan 
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dificultades para encontrar parejas sexuales, por lo que su riesgo de no disponer de 

espermatozoides suficientes para fertilizar los óvulos es bajo. 

 

Elección masculina de pareja 

Como hemos visto, el acompañamiento de hembras en la lagartija rayada empieza un poco 

antes de la primera cópula, en el lapso en que los machos cortejan asiduamente a las 

hembras y hasta que éstas consienten en sostener la primera cópula. Más aún, en el curso 

del experimento descrito en el Capítulo 4, observé que, días antes del inicio del 

acompañamiento, los futuros machos acompañantes hacían cortos despliegues de cortejo al 

encontrarse con la hembra (generalmente inflando la región gular por un par de segundos), 

a los que ella respondía alejándose rápidamente. Conforme se acercaba la receptividad, las 

hembras se alejaban menos y más lentamente del macho cortejante, lo que después reconocí 

como un patrón indicador de que la primera cópula con consentimiento y el inicio del 

acompañamiento estaban cerca. Es claro, pues, que al menos en su etapa inicial, el 

acompañamiento le permite a los machos evaluar si las hembras son receptivas, a través de 

su respuesta al cortejo. Esto refuerza la idea de que los machos acompañan a las hembras 

para acceder a cópulas cuando éstas son más probables. Por otra parte, las anteriores 

observaciones son consistentes con la hipótesis de “preparación” o inducción a la 

receptividad de las hembras por parte de los machos (Olsson y Madsen, 1996; Bull, 2000).  

 Los machos acompañantes también podrían emplear las etapas iniciales del 

acompañamiento para evaluar a las hembras y elegir a las más fecundas. En apoyo de esta 

idea, encontré que, como en otros reptiles (incluyendo varios teiidos; e.g. Fitch, 1985; 

Anderson y Karasov, 1988; Anderson y Vitt, 1990; Vitt y Breitenbach, 1993 y sus 

referencias; Censky 1995a,b), en la lagartija rayada existe una correlación positiva entre la 

longitud hocico-cloaca de las hembras y el tamaño de sus puestas (Capítulo 2). Se ha 

comprobado que los machos prefieren a las hembras grandes en varias especies de 

lagartijas (Fitzgerald, 1982, citado en Olsson y Madsen, 1998; Olsson, 1993; Cooper y Vitt, 

1997) y este podría ser el caso en la lagartija rayada, como lo indica el hecho de que, en tres 

estudios distintos, todas las hembras libres halladas en acompañamiento en Isla Isabel 

hayan estado entre las más grandes de la población, con longitudes hocico-cloaca 

superiores a los 80 mm (Capítulo 3; Ancona-Martínez, 2005; Salazar-González, datos no 
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publicados). En consecuencia, en la lagartija rayada existe un patrón de apareamientos 

ordenados por tamaño como el observado en la lagartija arenera, Lacerta agilis (Olsson, 

1993). Se ha sugerido que este patrón podría deberse a que solamente los machos más 

grandes son capaces de ejercer su preferencia por hembras grandes y defenderlas (Olsson, 

1993). 

 

Carga de esperma 

Esta hipótesis funcional establece que los machos acompañan a las hembras receptivas con 

el fin de inseminarlas frecuentemente, de manera que sus espermatozoides superen en 

número a los de machos rivales que pudieran copular con ellas (Alcock, 1994). En la 

lagartija rayada se cumplen todas las predicciones conductuales derivadas de esta hipótesis: 

el acompañamiento coincide con la receptividad de las hembras y la ovulación; las hembras 

pueden sostener cópulas (con consentimiento u oportunistas) con otros machos (es decir, se 

mantienen receptivas tras la primera inseminación); los acompañantes copulan 

repetidamente con la hembra; y estos obtienen más cópulas que los machos rivales 

(Capítulos 3 y 4). Además, el hecho de copular repetidamente permite a los acompañantes 

alternar sus hemipenes entre cópulas sucesivas, maximizando la transferencia de 

espermatozoides (Tokarz y Slowinski, 1990). Más aún, el enjaular a los machos 

acompañantes durante el acompañamiento redujo su frecuencia total de cópulas y dio lugar 

a un aumento en las cópulas de machos rivales (Capítulo 4). 

Sorprendentemente, a pesar de toda la evidencia conductual a favor de la hipótesis 

de carga de esperma, la evidencia genética presentada en el Capítulo 4 la contradice. La 

hipótesis predice que, como resultado de su menor transferencia de espermatozoides en 

relación con machos rivales,  los machos acompañantes experimentales deberían engendrar 

una menor proporción de nidada que los controles. Sin embargo, no hubo una diferencia 

significativa en la proporción de paternidad engendrada por los dos grupos de 

acompañantes. Esto indica que, en la lagartija rayada, la proporción de nidada engendrada 

por los machos no es una función directa de su frecuencia de cópula (ni, presumiblemente, 

de la cantidad de espermatozoides inseminados) en relación a la de machos rivales, lo que 

podría deberse a diferencias en la capacidad competitiva de los eyaculados o a que las 

hembras controlan las fecundaciones (véase la siguiente sección). 
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III. El acompañamiento como custodia de pareja y el sistema de 

apareamiento genético de la lagartija rayada 

 
Custodia pre-copulatoria de pareja  

Durante la etapa de cortejo intenso que precede a la primera cópula, los machos 

acompañantes también repelen a otros machos. Como resultado de esto, los machos 

acompañantes suelen ser los primeros en sostener una cópula con el consentimiento de la 

hembra (Capítulo 4). Además, dado que en el género Aspidoscelis no hay almacenaje de 

esperma entre ciclos ováricos sucesivos (Cuellar, 1966, 1968; Newton y Trauth, 1992), las 

hembras son “vírgenes” en cada nuevo evento reproductor (este parece ser el caso en A. 

costata, pues en ninguna de las puestas analizadas hubo crías engendradas por machos 

ajenos al experimento). De este modo, la primera fase de cortejo en un acompañamiento 

parece servir como custodia pre-copulatoria de pareja  masculina, con el fin de monopolizar 

la primera cópula. Este patrón semeja el de algunos insectos, en los que los machos 

localizan hembras que están a punto de emerger de su último estadio larvario y las protegen 

de otros machos hasta que están listas para copular (Alcock, 1994; Simmons y Siva-Jothy, 

1998). 

 

Custodia post-copulatoria de pareja  

Todas las descripciones del acompañamiento en saurios suponen que su función es la 

custodia post-copulatoria de pareja  (Olsson y Madsen, 1998 y sus referencias; Olsson y 

Shine, 1998; Marco y Pérez-Mellado, 1999; Cuadrado, 2001; How y Bull, 2002) con base 

en la comprobación de las predicciones conductuales de la hipótesis. Sin embargo, la 

predicción clave de la hipótesis de custodia post-copulatoria de pareja  es que el 

acompañamiento incrementa el éxito de fertilización de los machos (Capítulo 4). En otras 

palabras, la custodia post-copulatoria de pareja  masculina debe ser una custodia de 

paternidad. Es notable que aunque hay mucha evidencia conductual a favor de la hipótesis 

de custodia de pareja en muchos taxa de vertebrados, la predicción de custodia de 

paternidad sólo haya sido puesta a prueba de manera explícita en algunas aves: cuatro de 

los seis estudios disponibles respaldan la predicción y dos no (véase el Capítulo 4). Así, 
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aunque el acompañamiento en reptiles es llamado consistentemente “custodia de pareja” 

(para ejemplos véase la revisión de Olsson y Madsen, 1998; Marco y Pérez-Mellado, 1999; 

Cuadrado, 2001; How y Bull, 2002; Morrison et al. 2002), no existe un solo estudio que 

pruebe que los machos incrementan su éxito de fertilización al acompañar o que pierden 

fertilizaciones si se les impide acompañar (véase el Capítulo 4).   

En la lagartija rayada se cumplen varias de las condiciones que promoverían la 

evolución del acompañamiento como custodia post-copulatoria de pareja  (Yamamura, 

1986, 1987; Ims, 1988, 1990, Alcock, 1994): (1) la asincronía reproductora en las hembras 

y la producción continua de espermatozoides por los machos (Capítulo 2) hacen que la 

proporción operativa de sexos de la población esté sesgada hacia estos últimos y que 

compitan fuertemente por las hembras receptivas (Apéndice 2); (2) la probabilidad de 

encontrar más de una hembra receptiva en un periodo equivalente a la duración promedio 

del acompañamiento parece ser baja (es decir, el costo por perder otras parejas al 

acompañar a una es bajo; Apéndice 2); (3) la gran movilidad de machos y hembras y la alta 

densidad de la población de Isla Isabel sugieren que la tasa de encuentros entre los sexos es 

alta; (4) los machos detectan eficazmente la receptividad de las hembras a través de las 

primeras etapas de cortejo; (5) las hembras se mantienen receptivas después de la primera 

cópula; (6) la capacidad de los machos acompañantes para repeler a machos rivales es alta 

y (7) el lapso entre el inicio de la receptividad y la fertilización es corto. Por otra parte, se 

cumplen las predicciones conductuales de la hipótesis: los machos siguen a las hembras y 

no viceversa; los machos atacan a otros machos, no a hembras; el acompañamiento 

coincide con la receptividad de las hembras y la ovulación y los machos impiden las 

cópulas extra-pareja (Capítulo 3). Además, cuando se impide el acompañamiento en su 

segundo día, se incrementan significativamente las frecuencias de cópulas extra-pareja 

oportunistas y ocurren cópulas extra-pareja con consentimiento (que no se observan en 

condiciones naturales; Capítulo 4). 

 

El sistema de apareamiento genético de la lagartija rayada y explicaciones para el patrón 

de paternidad observado 

El tercer objetivo de mi estudio fue poner a prueba experimentalmente las predicciones 

conductuales y genéticas derivadas de la hipótesis de que el acompañamiento funciona 
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como custodia post-copulatoria de pareja , bajo el supuesto de que dicha custodia es en 

sentido último una custodia de paternidad (Capítulo 4). Este es el primer estudio que 

comprueba la ocurrencia de paternidad múltiple en una especie del género Aspidoscelis  y 

el segundo para la familia Teiidae, junto con el llevado a cabo por Lewis et al. (2000) con 

la lagartija insular caribeña Ameiva exsul. En consecuencia, tenemos evidencia de que, en la 

lagartija rayada, al sistema de apareamiento social de poliginia por defensa sucesiva de 

hembras está acoplado un sistema menos obvio de poliandria. Esto comprueba que en la 

especie existe un escenario en el que la custodia post-copulatoria de pareja  sería ventajosa 

para los machos, ya sea para enfrentar la competencia espermática o para limitar la elección 

femenina críptica. Sin embargo, a pesar de lo anterior y de la gran cantidad de evidencia 

conductual a favor de la hipótesis de custodia de pareja, los machos acompañantes 

enjaulados no vieron afectado su éxito de fertilización en comparación con machos 

acompañantes libres (Capítulo 4). En otras palabras, la evidencia genética contradice la 

predicción de que la custodia de pareja es custodia de paternidad e incrementa el éxito de 

fertilización de los machos acompañantes. 

Existen 4 posibles explicaciones para la aparente contradicción entre los resultados 

conductuales y genéticos del Capítulo 4: (1) las condiciones experimentales oscurecieron la 

disminución de paternidad predicha para los acompañantes experimentales; (2) hay 

asimetrías competitivas entre los machos acompañantes y los rivales que influyen en sus 

éxitos de fertilización; (3) el éxito de fertilización de los machos depende del ajuste 

temporal entre cópula y ovulación, más que de la frecuencia relativa de cópulas y (4) las 

hembras ajustan el éxito de fertilización de los machos de acuerdo con sus intereses, sin 

importar las frecuencias relativas de cópula de los machos. Discutiré cada una de estas 

posibles explicaciones en los siguientes párrafos. 

Una densidad de machos demasiado alta en los encierros podría hacer que los 

acompañantes control enfrentaran tasas inusualmente altas de cópulas extra-pareja y 

perdieran paternidad hasta el punto de oscurecer la esperada pérdida de éxito de 

fertilización de los acompañantes experimentales. Sin embargo, este no fue el caso: de 

hecho, las hembras de los acompañantes control enfrentaron tasas de cópulas oportunistas 

extra-pareja  mucho menores a las observadas en hembras acompañadas en el campo (en 

promedio, 0.15 cópulas oportunistas por día frente a 0.49 cópulas oportunistas por hora, 
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respectivamente; Capítulos 3 y 4). Más aún, al igual que las hembras acompañadas en el 

campo, las de acompañantes controles nunca fueron observadas sosteniendo cópulas extra-

pareja con consentimiento. De este modo, la diferencia en éxito de fertilización entre 

acompañantes control y experimentales debería haberse acentuado, no oscurecido. 

Podría argumentarse que los machos acompañantes tienen eyaculados o cortejos 

superiores a los de los machos rivales, lo que les permitiría ganar la competencia 

espermática incluso enfrentando una desventaja en la frecuencia relativa de cópula. Sin 

embargo, si este fuera el caso, resulta paradójico que algunos acompañantes control 

perdieran de un 25 hasta un 100% de la paternidad (29.2%, en promedio) aún cortejando y 

copulando mucho más (es decir, proporcionando más estimulación o transfiriendo mayores 

cantidades de sus eyaculados superiores) que los machos rivales (véase los Cuadros 1 y 2 y 

la Figura 1 del Capítulo 4). El mismo argumento se aplica a la idea de que los machos 

rivales o sus eyaculados tienen características que les permiten hacerse con una parte de la 

paternidad, a pesar de enfrentar una desventaja copulatoria respecto a los acompañantes. De 

ser así, se hubiera esperado que, como resultado de encerrar a los acompañantes, la 

proporción de paternidad obtenida por los machos rivales se elevara junto con su éxito de 

cópula e inseminación. En conclusión, las asimetrías en la habilidad competitiva de los 

machos no explican satisfactoriamente la falta de diferencia en el éxito reproductor de 

acompañantes control y experimentales. 

Como hemos visto, el éxito de fertilización de los machos no parece depender de 

sus frecuencias de cópula relativas a las de sus oponentes y hay gran variación en las 

proporciones de paternidad de los machos al interior de los tratamientos. Por otra parte, la 

inspección del Cuadro 1 y la Figura 1 del Capítulo 4, no revela una relación entre los 

patrones temporales de cópulas de los machos y su éxito de fertilización. Esto último 

sugiere que la ovulación puede ocurrir en distintos momentos dentro del periodo de 

receptividad de las hembras y que lo que determina el éxito de fertilización de los machos 

es el grado de coincidencia temporal entre sus cópulas y la ovulación. El hecho de que en 

algunos ensayos una sola cópula bastó para que un macho rival obtuviera la mayor parte o 

la totalidad de la paternidad de una puesta parece respaldar esta explicación. Sin embargo, 

es también un hecho que el acompañamiento permite a los machos copular de manera 

repetida y constante a lo largo del periodo de actividad de las hembras (Capítulo 4) y esto 
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seguramente aumentaría su probabilidad de “atinar” al momento de la ovulación. Esta 

explicación deriva necesariamente en dos predicciones: (1) los machos acompañantes 

deberían tener mayor éxito de fertilización que los machos rivales, que sólo copulan de 

manera esporádica y (2)  los acompañantes experimentales deberían tener un menor éxito 

de fertilización que los controles, en razón de que copularon menos y sólo durante la 

primera parte de la ventana de receptividad. El patrón de paternidad observado en el 

experimento es consistente con la primera predicción, pero no con la segunda y esto 

debilita el valor de una explicación basada en la coincidencia temporal entre inseminación 

y ovulación. 

Existe una última explicación que permite conciliar la evidencia conductual y 

genética del Capítulo 4: las hembras podrían influir en el éxito de fertilización de los 

machos de acuerdo con sus propios intereses y sin importar las frecuencias relativas de 

cópula de estos. Las hembras podrían controlar el patrón de paternidad simplemente 

regulando el acceso de los eyaculados al sitio de fertilización, pero también podrían ajustar 

el momento de la ovulación en relación con las cópulas de los distintos machos, afectando 

la representación relativa de sus espermatozoides en el sitio de fertilización. Además, las 

hembras podrían permanecer en sus madrigueras, para evitar cópulas no deseadas y 

proteger la mezcla de espermatozoides presentes en su tracto reproductor, hasta que se 

produce la fertilización (Capítulo 4). Esta capacidad de las hembras de controlar las 

fertilizaciones podría dar lugar a la similitud de resultados genéticos entre tratamientos, 

incluso a pesar de las diferencias en los patrones de cópulas resultantes de la manipulación 

experimental. Dado que las hembras no reciben recursos directamente de los machos, la 

paternidad múltiple podría proporcionarles beneficios genéticos por la vía de la “repartición 

de apuestas genéticas” entre varios machos (genetic bet-hedging; Yasui, 1998, 2001), la 

reducción de los costos en viabilidad de la progenie por reproducirse con machos 

emparentados o genéticamente incompatibles y un aumento en la supervivencia promedio 

de la progenie (Capítulo 4).  

Los machos adultos de la lagartija rayada parecen experimentar una transición 

ontogenética de un fenotipo reproductor predominantemente “hostigador” (= oportunista) a 

uno predominantemente de “cortejo y acompañamiento” (= acompañante) cuando llegan a 

los 90 mm de longitud hocico-cloaca e ingresan al decil más alto de tamaño corporal de la 
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población (Mendoza-Varela, 2006). Aunque la relación entre edad y tamaño corporal es 

más laxa en organismos con crecimiento indeterminado (como todos los reptiles), es de 

esperar que, en general, los sujetos más jóvenes sean más pequeños que los más viejos. Si 

los machos que son buenos oportunistas cuando son jóvenes y pequeños también son 

buenos acompañantes si sobreviven hasta alcanzar la edad/talla apropiadas,  las hembras 

podrían obtener beneficios genéticos para sus hijos machos al repartir la paternidad entre 

los machos hostigadores que lograron aparearse oportunistamente con ellas y el macho que 

las acompañó en un evento reproductor dado. En ambos casos, las hembras obtendrían 

padres de alta calidad para sus crías, aunque dicha calidad fuera indicada de manera 

diferente (siendo buen oportunista o buen acompañante) dependiendo de la edad/tamaño de 

cada macho.  

 

El acompañamiento como adaptación al control femenino de las fertilizaciones  

¿Cómo podría evolucionar el acompañamiento efectuado por los machos en un mundo en el 

que las hembras tuvieran el control último de las fertilizaciones y se beneficiaran de repartir 

sus apuestas genéticas? Propongo que, en un escenario de control femenino, el 

acompañamiento cumple varias funciones simultáneas para los machos, que cobran mayor 

o menor relevancia dependiendo de las circunstancias que se producen durante la ventana 

de receptividad de la hembra: (1) evitar todas las cópulas extrapareja que sea posible, para 

limitar la disponibilidad de eyaculados de machos diversos para la hembra cuando esta 

activa el mecanismo de repartición de paternidad; (2) inseminar repetidamente a la 

hembra, para garantizar una alta presencia de espermatozoides viables en el sitio de 

fertilización cuando ella activa el mecanismo de repartición de paternidad y (3) si la hembra 

llegara a sostener cópulas extra-pareja, poseer un estatus social (el de macho acompañante) 

que la convence de otorgarle algunas fertilizaciones. Me referiré a esta nueva hipótesis 

funcional para el acompañamiento como la “hipótesis de restricción/convencimiento de 

hembras”. Esta propuesta supone que las hembras enfrentan altos costos en adecuación por 

iniciar un ciclo vitelogénico y suspenderlo en etapas avanzadas. Si esto es cierto, las 

hembras harían lo posible por recolectar eyaculados de machos diversos dentro de una 

ventana de tiempo dada, pero estarían restringidas a fertilizar sus huevos con los 

espermatozoides que hayan logrado colectar al final de dicha ventana. 
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  La hipótesis de restricción/convencimiento ofrece una nueva forma de interpretar la 

evidencia empírica que hasta ahora sólo se apreciaba como respaldo de las hipótesis de 

custodia post-copulatoria de pareja  y de carga de esperma. Por ejemplo, los resultados 

conductuales de los Capítulos 3 y 4 y los análisis de paternidad del Capítulo 4 mostraron 

que los machos acompañantes reducen la ocurrencia de cópulas extra-pareja y que obtienen 

la paternidad completa de las puestas si la hembra no sostiene ninguna cópula extra-pareja. 

Este patrón puede sugerir que, al menos en algunas ocasiones, los machos acompañantes 

logran proteger efectivamente su paternidad en un escenario de competencia espermática. 

Sin embargo, la hipótesis de restricción/convencimiento predice el mismo patrón cuando 

las hembras no almacenan esperma (como en diversas especies del género Aspidoscelis; 

Capítulo 4): las hembras que no han podido colectar semen de varios machos al momento 

de ovular simplemente no pueden elegir entre eyaculados y repartir la paternidad y se ven 

obligadas a otorgársela toda al macho acompañante (o bien, así lo deciden, en tanto que 

impedir toda posibilidad de cópulas extra-pareja para la hembra podría demostrar la alta 

calidad y vigor heredables del macho acompañante). 

En otro ejemplo, el patrón de cópulas repetidas y de alternación de los hemipenes 

por parte de los machos acompañantes (Capítulos 3 y 4) apoya la hipótesis de carga de 

esperma como una forma de hacer frente a la competencia espermática, pero también es 

consistente con la segunda función considerada en la hipótesis de 

restricción/convencimiento: copulando frecuentemente, los machos acompañantes aseguran 

una alta disponibilidad de espermatozoides viables en el sitio de fertilización cuando la 

hembra tiene que ovular y emplea los espermatozoides de que dispone para fertilizar sus 

óvulos. 

Por último, existe alguna evidencia de que, cuando las hembras han sostenido 

cópulas extra-pareja, el estatus de acompañante podría permitirle a los machos 

convencerlas de fertilizar al menos parte de la puesta con sus espermatozoides. De los 9 

machos acompañantes en el experimento del Capítulo 4 (tanto experimentales como 

controles) cuyas hembras sostuvieron cópulas extra-pareja, 8 de ellos fertilizaron de uno a 

todos los huevos en la puesta (véase el Cuadro 2). Además, estos machos engendraron, en 

promedio, entre 56% (controles) y 61% (experimentales) de la puesta de su hembra 

acompañada. Esto implica que los machos acompañantes suelen participar 
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considerablemente en la paternidad de las puestas, aún si su hembra obtiene inseminaciones 

extra-pareja. En estudios previos con aves, la presencia de paternidad extra-pareja en las 

nidadas ha sido interpretada como una pérdida para el macho residente y se ha sugerido que 

los machos acompañan a hembras infieles para evitar pérdidas mayores en su paternidad, 

haciendo “lo mejor que pueden en un mal trabajo” dado el control femenino de las 

fertilizaciones (e.g. Lifjeld y Robertson, 1992; Kempenaers et al., 1995). Estas 

interpretaciones pueden ser correctas en especies en las que los machos proporcionan 

cuidados a la prole y son parasitados por los machos extra-pareja, pero probablemente no se 

aplican a especies en las que los machos no cuidan de la prole y dejan a las hembras tan 

pronto como éstas dejan de ser receptivas (como es el caso de los saurios con sistemas de 

poliginia por defensa de hembras sucesivas). Así, en este último tipo de animales el 

acompañamiento efectuado por los machos podría más bien cumplir la función de adquirir 

una parte de la paternidad e incrementarla en lo posible. 

La hipótesis de “restricción/convencimiento” tiene también implicaciones al intentar 

explicar la transición de un fenotipo “oportunista” a uno “acompañante” en los machos 

adultos. Dado que los costos energéticos del acompañamiento son sustanciales, (Ancona-

Martínez, 2005) es posible que sólo los machos más grandes puedan pagarlos (Olsson, 

1993). Por otra parte, los machos de la lagartija rayada pueden acompañar a la misma 

hembra en varios eventos reproductores sucesivos y acompañar a varias hembras en la 

misma temporada (Capítulo 2; Ancona-Martínez, 2005; observaciones personales). 

Tomando en cuenta que la temporada reproductora es larga (8 meses; Capítulo 2), que 

continuamente hay hembras entrando en receptividad (Capítulo 2) y que los machos 

acompañantes engendran al menos algunas crías (y, en ocasiones, todas) en la puesta de 

cada hembra acompañada, unos cuantos eventos de acompañamiento podrían proporcionar 

una gran cantidad de descendientes. En comparación, la táctica “oportunista” parece ser 

mucho menos exitosa: los machos oportunistas suelen copular con hembras que no están en 

fase ovulatoria y sus intentos de cópula suelen fallar (Capítulo 3), lo que sugiere que un 

macho oportunista probablemente engendra menos crías que un mal macho acompañante. 

Lo anterior plantea la interrogante de qué favorece la persistencia de la táctica oportunista y 

por qué los machos maduran sexualmente a tallas tan pequeñas (Capítulo 2) en lugar de 

asignar todos sus recursos al crecimiento y llegar pronto a la talla que les permite 
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acompañar. No existen datos sobre las tasas de crecimiento y la mortalidad de machos en A. 

costata, pero en una especie congenérica con un sistema de apareamiento muy similar 

(Aspidoscelis tigra; Anderson y Vitt, 1990) los machos suelen tardar dos temporadas 

anuales en alcanzar sus tallas máximas y, aparentemente, los machos pequeños son 

oportunistas mientras que los más grandes acompañan hembras. La mortalidad en machos 

jóvenes es alta: aproximadamente 75% de los machos mueren entre su primer año y el 

siguiente (Anderson y Vitt, 1990). Si A. costata sigue el mismo patrón, es posible que los 

machos maduren tempranamente para obtener alguna adecuación por la vía “oportunista”, 

la cual se adicionaría a la obtenida por la vía “acompañante” si logran sobrevivir hasta 

alcanzar la talla necesaria. En apoyo de esta idea, encontré que la táctica oportunista puede 

ser muy incierta en cuanto a obtener cópulas con hembras ovulantes (Capítulo 3), pero 

puede ser muy redituable en adecuación si se ha conseguido copular con un hembra cercana 

a la ovulación: el experimento del Capítulo 4 demostró que los machos extra-pareja que 

sólo sostuvieron cópulas oportunistas (2 controles y 2 experimentales; véase el Cuadro 2) 

engendraron de un 25% hasta un 100% de la puesta (promedio = 60.4%).  

 

IV. Trabajos futuros 
Es preciso ampliar algunos de los resultados de este estudio, a fin de descartar o aceptar 

definitivamente ciertas hipótesis funcionales para el acompañamiento en la lagartija rayada.  

 

Beneficios directos para las hembras 

Los eventos de depredación de lagartijas rayadas en Isla Isabel  podrían ser muy 

raros y esto explicaría el no haber detectado diferencias en el riesgo que enfrentan las  

hembras acompañadas y no acompañadas. Para resolver esto, podrían emplearse dos 

experimentos complementarios: 1) distribuir modelos de lagartijas macho y hembra 

(recubiertos con plastilina y pintados de manera realista) solos o en parejas por diversos 

hábitats de la isla y comparar la incidencia de ataques por aves (garrapateros pijuy, en Isla 

Isabel) sobre los mismos (Olsson, 1992; Stuart-Fox et al., 2003) y 2) presentar un modelo 

de ave a parejas en acompañamiento cautivas para determinar si los machos detectan y 

responden primero a los depredadores y si las hembras huyen antes que los machos. En el 

caso de la hipótesis de reducción de hostigamiento, queda por establecer si los intentos de 
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cópula de machos oportunistas implican costos energéticos para las hembras y la magnitud 

de éstos.  Esto podría lograrse manipulando experimentalmente la densidad de machos de 

talla inferior a la de los acompañantes (y así, la cantidad de hostigamiento que reciben las 

hembras) y midiendo su efecto en el peso de las hembras. Por último, en relación con un 

posible incremento en la oportunidad de forrajear para las hembras es necesario documentar 

experimentalmente que, dada la misma disponibilidad de presas, las hembras receptivas 

tienen mayores tasas de ingesta cuando son acompañadas que cuando no lo son. 

 

Cortejo post-copulatorio 

Es posible que los elementos del acompañamiento que no están directamente asociados a 

las cópulas −por ejemplo, las señales visuales o químicas que las hembras reciben como 

resultado de la cercanía del macho acompañante− influyan positivamente en su éxito de 

fertilización relativo al de machos extra-pareja (es decir, que dichas señales constituyan un 

tipo de cortejo post-copulatorio).  Para evaluar esto sería útil comparar los patrones de 

paternidad múltiple en puestas de hembras poliándricas sujetas a dos procedimientos 

(manteniendo los mismos números de machos por hembra y de cópulas por macho): 1) 

retirar a los machos una vez finalizada cada cópula (hembras aisladas) y 2) permitir a uno 

de los machos mantenerse cerca de la hembra entre cópulas (hembras acompañadas). Si el 

acompañamiento no actúa como cortejo post-copulatorio, la paternidad relativa de los 

machos no debería diferir entre las puestas de hembras aisladas y hembras acompañadas 

(ya sea porque los machos engendren proporciones semejantes de las puestas o la 

paternidad esté sesgada hacia uno de ellos) y, en puestas de hembras acompañadas, la 

paternidad no debería estar sesgada hacia el macho acompañante. En contraste, si el 

acompañamiento es cortejo post-copulatorio, la paternidad relativa podría o no diferir entre 

puestas de hembras aisladas y hembras acompañadas, pero siempre debería estar sesgada 

hacia el macho acompañante en puestas de hembras acompañadas. 

 

Elección femenina indirecta y directa 

Para confirmar que las hembras acompañadas pueden rectificar su elección de pareja si su 

acompañante no es el más dominante disponible, es preciso sesgar experimentalmente el 

resultado de los encuentros (por ejemplo, enfrentando al acompañante con machos más 
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grandes o agresivos para hacerlo perder) y evaluar si, como consecuencia, el acompañante 

enfrenta desventajas reproductoras (por ejemplo, si es suplantado, la hembra se aleja más 

frecuentemente de él, la frecuencia de cópulas intra-pareja se reduce, la frecuencia de 

cópulas extra-pareja se incrementa o su proporción de paternidad se reduce). De manera 

semejante, se podría alterar experimentalmente características que potencialmente denotan 

la calidad del macho acompañante (por ejemplo, la coloración gular o la carga de 

ectoparásitos) y medir la respuesta de la hembra acompañada. 

 

Carga de esperma y custodia de pareja 

Es posible que la ausencia de evidencia genética a favor de estas hipótesis se haya debido al 

bajo número de puestas incluidas en los análisis de paternidad y, en consecuencia, sería 

conveniente ampliar el número de repeticiones en los tratamientos control y experimental 

del Capítulo 4. Por otra parte, para confirmar la hipótesis de carga de esperma en la 

lagartija rayada es preciso comprobar que todas las cópulas de machos acompañantes 

resultan en inseminaciones y que, en consecuencia, las cópulas reiteradas y la alternancia 

de hemipenes resultan en una transferencia de espermatozoides superior a la de los machos 

oportunistas. Además, deben separarse los efectos del acompañamiento y de la 

concentración relativa de espermatozoides del acompañante y sus rivales en la paternidad 

de las puestas. Esto podría lograrse por medio de experimentos de inseminación artificial 

con mezclas de espermatozoides de diversos machos. Si la carga de esperma determina la 

paternidad, se esperaría que la concentración relativa de espermatozoides de un macho en 

una inseminación artificial se relacionara positivamente con el éxito de fertilización de 

dicho macho. 

 

V. Conclusiones generales 
Este estudio aportó múltiples líneas de evidencia consistentes con la idea de que en la 

lagartija rayada, Aspidoscelis costata, el acompañamiento cumple con varias funciones. El 

acompañamiento parece brindar a las hembras la oportunidad de evaluar la calidad de los 

machos de manera directa (a través de señales indicadoras de dicha calidad como los 

despliegues de cortejo) o indirecta (a través del resultado de las interacciones agonísticas 

entre los acompañantes y otros machos).  Además, las hembras reciben beneficios a través 
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de la reducción de algunos aspectos del hostigamiento sexual por parte de machos no-

acompañantes y podrían ver mejorada su oportunidad de forrajear. Sin embargo, no parece 

que las hembras busquen activamente estos beneficios, pues no cooperan activamente en el 

acompañamiento. El acompañamiento parece permitir a las hembras obtener acceso 

constante a cópulas cuando el macho acompañante está listo para efectuarlas, pero es poco 

probable que la razón de esto sea garantizar la fertilización de los óvulos, dado que el sesgo 

hacia machos en la proporción operativa de sexos y la alta densidad de machos en Isla 

Isabel aseguran un acceso relativamente fácil a inseminaciones.  

A través del acompañamiento, los machos pueden monitorear la receptividad de la 

hembra, obteniendo acceso expedito a ésta cuando está dispuesta a copular. Una vez en 

marcha, el acompañamiento permite a los machos inseminar repetidamente a la hembra, 

alternando sus hemipenes, posiblemente para maximizar la cantidad de semen transferido. 

Además, el acompañamiento reduce en cierta medida la probabilidad de que la hembra 

reciba cópulas oportunistas de otros machos, pero es particularmente eficaz para impedir 

que ocurran cópulas consensuales entre la hembra y machos rivales. Por último, existe la 

posibilidad de que el acompañamiento permita a los machos evaluar a las hembras para 

elegir a las más grandes y fecundas. 

Aunque la evidencia conductual respalda la hipótesis de custodia post-copulatoria 

de pareja  llevada a cabo por los machos, los resultados de los análisis de paternidad 

contradicen dicha hipótesis. De hecho, estos resultados indican que si se producen cópulas 

con machos múltiples, no hay una relación entre el éxito de cópula relativo de estos y su 

éxito de fertilización. Esto sugiere que las hembras están en control de las fertilizaciones y 

que podrían asignarlas a varios machos de acuerdo con sus intereses particulares. En 

consecuencia, propongo que el acompañamiento es una  respuesta masculina a las presiones 

selectivas impuestas por el control femenino y que los machos acompañan a las hembras 

con varios fines: reducir las oportunidades femeninas para colectar esperma de varios 

machos, inseminar repetidamente a la hembra para mantener altas cantidades de 

espermatozoides viables en el sitio de fertilización, y adquirir el rol social de acompañante 

para convencer al mayor número de hembras posible de asignarles al menos algunas 

fertilizaciones en sus puestas. 
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Apéndice 1. Desarrollo de marcadores moleculares 

(microsatélites de ADN) para análisis genéticos en la 

lagartija rayada y otros miembros del género 

Aspidoscelis 

 

Crawford, N. G., Zaldívar-Rae, J., Hagen, C., Schable, A., Rosenblum, E.B., Graves, 

J.A., Reeder, T.W., Ritchie, M.G., Glenn, T.C. (2008) Thirteen polymorphic  

microsatellite DNA loci from whiptails of the genus Aspidoscelis (Teiidae: Squamata) 

and related cnemidophorine lizards. Molecular Ecology Resources 8:219-223.  
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Apéndice 2. Una aproximación a la proporción 

operativa de sexos en la población de lagartijas rayadas 

de Isla Isabel 
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Introducción 

En teiidos, los ciclos  de las hembras rara vez son sincrónicos (por ejemplo, Rodríguez-

Ramírez y Lewis, 1991; Censky, 1995a; Cruz, 1996; Manríquez-Morán, 1998; 

Hernández-Gallegos, 1998; Cruz et al., 1999), entendiéndose “sincronía reproductora” 

como la tendencia de los individuos a llevar a cabo alguna etapa de su ciclo reproductor 

de manera simultánea con sus vecinos de la misma especie  (Findlay and Cooke, 1982). 

La asincronía femenina es un elemento clave de los sistemas de apareamiento poligínicos 

basados en la defensa sucesiva de hembras receptivas (Censky, 1995b) que parecen ser 

comunes entre los teiidos (por ejemplo, Anderson y Vitt, 1990; Censky, 1995b, este 

estudio). En un modelo teórico, Ims (1988) demostró que en sistemas de apareamiento 

como los de los teiidos, mientras más asincrónicas son las hembras más alta es la 

varianza en el éxito reproductor de los machos (es decir, más alto es el potencial de 

selección sexual). Sin embargo, hasta donde sé nunca se ha estimado la intensidad de la 

competencia masculina por las hembras en ninguna población de teiidos. 

La intensidad de la selección sexual puede estimarse calculando la proporción 

operativa de sexos (POS,  la “proporción promedio de hembras fértiles en relación con 

los machos sexualmente activos en un momento dado”; Emlen and Oring, 1977), pues 

ésta indica la disponibilidad de parejas en la población para uno y otro sexo. En 

particular, diversos modelos predicen que el acompañamiento como custodia de pareja 

debería evolucionar cuando la POS está altamente sesgada hacia machos (es decir, 

cuando hay muchos machos compitiendo por pocas hembras receptivas o fértiles y los 

costos por pérdida de oportunidades de apareamiento adicionales son bajos para los 

machos; Yamamura, 1986, 1987; Alcock, 1994). 

El objetivo de este análisis fue estimar qué tan intensa podría ser la competencia 

por hembras receptivas entre los machos de Isla Isabel y qué tan altos podrían ser los 

costos por pérdida de oportunidades de apareamiento para los machos acompañantes. 

Para ello, empleé los datos de condición reproductora de hembras y machos del Capítulo 

2 para calcular la POS en la población de Isla Isabel. 
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Métodos 

Para este estudio empleé a los especímenes diseccionados en el Capítulo 2. Consideré 

como sexualmente activos a los machos pertenecientes a la muestra histológica cuya 

longitud hocico-cloaca fuera igual o mayor al tamaño mínimo a la madurez sexual (es 

decir, la longitud hocico-cloaca del macho más pequeño con espermatozoides maduros; 

Capítulo 2) y que tuvieran espermatozoides maduros. Calculé la proporción de machos 

sexualmente activos por visita mensual (machos sexualmente activos/ machos de la 

muestra histológica mensual; tabla 1) y una proporción promedio para los meses de la 

temporada reproductora (febrero a septiembre).  

Se ha advertido que para que la proporción operativa de sexos sea útil para 

predecir la forma y el resultado de la competencia por parejas en condiciones naturales, 

ésta debe ser estimada en lapsos cortos (Grant et al. 1995). Por ejemplo, Olsson et al. 

(1996) descubrieron que, para la misma población, una estimación de la POS para un año 

dado sobre-estimaba la disponibilidad de hembras para los machos por el doble, respecto 

a una estimación hecha para un día dado. Así, durante las colectas mensuales efectuadas 

para el Capítulo 2, le di prioridad a capturar todas las hembras en un lapso de no más de 2 

días consecutivos (al mismo tiempo, colecté machos de manera oportunista, pero reuní 

sus muestras mensuales en un lapso de 1 a 3 días consecutivos). Consideré a las hembras 

como cercanas a la ovulación (es decir, próximamente aptas para ser fertilizadas) si 

tenían al menos un folículo vitelogénico de diámetro mayor a 7.6 mm, de acuerdo con el 

criterio establecido en el Capítulo 3 (figura 1). Por otra parte, consideré como adultas a 

las hembras cuya longitud hocico-cloaca fuera igual o mayor a la de la hembra más 

pequeña con folículos vitelogénicos agrandados (Capítulo 2). Calculé la proporción de 

hembras cercanas a la ovulación en cada muestra mensual (hembras cercanas a la 

ovulación/ hembras adultas) y una proporción promedio para los meses de la temporada 

reproductora (febrero a septiembre).  Para estimar la POS de cada mes, supuse que la 

proporción de sexos de los adultos en la población es 1:1 (con base en los datos de otro 

teiido, Ameiva plei, Censky 1995a) y dividí la proporción de hembras cercanas a la 

ovulación entre la proporción de machos sexualmente activos correspondientes. Como 

todas las colectas mensuales de hembras se efectuaron en un lapso de 1 a 2 días y los 

machos producen espermatozoides de manera continua, las ocho POS mensuales pueden 
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considerarse efectivamente POS para un periodo de 1 a 2 días durante la temporada 

reproductora. Esto es útil, pues el acompañamiento modal en la lagartija rayada dura 2 

días (Capítulos 2 y 4) y, en consecuencia, mis estimaciones de la POS deberían revelar 

adecuadamente los posibles costos por pérdida de apareamientos adicionales para los 

machos. 

 

Resultados 

En las ocho estimaciones que realicé a lo largo de la temporada reproductora, encontré 

que la proporción de hembras cercanas a la ovulación en un lapso de 1 a 2 días fue 

consistentemente baja. Esto fue así al punto de que entre abril y junio no capturé ninguna 

hembra cercana a la ovulación. La proporción promedio de hembras cercanas a la 

ovulación para un periodo de 1 a 2 días dado durante la temporada reproductora fue de 

0.04 (D.E. = 0.06; Tabla 1). En contraste, todos los machos fueron considerados como 

sexualmente activos a lo largo de la temporada reproductora, con excepción de los meses 

de febrero y septiembre, cuando de acuerdo con la evidencia histológica, 50% y 25% de 

ellos estuvieron inactivos, respectivamente. Así, la proporción promedio de machos 

sexualmente activos para la temporada reproductora fue de 0.91 (D.E. = 0.19). 

Suponiendo una proporción sexual de adultos de 1:1 en la población, la POS promedio 

para un periodo de 1 a 2 días dado durante la temporada reproductora fue de 0.05 

hembras cercanas a la ovulación por macho sexualmente activo (D.E. = 0.06, rango = 0 – 

0.14;  tabla 1). 

 

Discusión 

Los resultados indican que en un lapso de dos días dado durante la temporada 

reproductora hay muy pocas hembras cercanas a la ovulación de manera simultánea. Se 

han hallado patrones semejantes de asincronía en la etapa cercana a la ovulación y 

escasez de hembras fertilizables en lapsos de unos cuantos días en al menos otros tres 

teiidos (Ameiva ameiva, Simmons, 1975; Cnemidophorus murinus, Dearing y Schall, 

1994; Ameiva plei, Censky, 1995a). En consecuencia, mis datos confirman que en la 

lagartija rayada se cumplen dos condiciones que promoverían la evolución del 

acompañamiento como custodia de paternidad: hay una gran cantidad de machos 
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compitiendo por un pequeño número de hembras fertilizables y los machos enfrentan 

bajos costos por pérdida de apareamientos adicionales si acompañan a las hembras.  Las 

proporciones de hembras fertilizables obtenidas en este estudio podrían ser 

subestimaciones si las hembras cercanas a la ovulación tendieran a ocultarse o fueran 

poco conspicuas. Sin embargo, los considerables números de hembras cercanas a la 

ovulación halladas en el curso de recorridos de campo (véase el Capítulo 3) demuestran 

que este no es el caso. 
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Tabla 1. Estimaciones mensuales de la proporción operativa de sexos mensual (POS) durante la temporada reproductive. 

Mes 
 
Proporción de hembras cercanas a la ovulación† Proporción de machos sexualmente activos‡ POS*

febrero 0   (0/10) 0.5   (2/4) 0 

marzo 0.11   (1/9) 1.0   (3/3) .11 

abril 0   (0/11) 1.0   (5/5) 0 

mayo 0   (0/13) 1.0   (3/3) 0 

junio 0   (0/10) 1.0   (3/3) 0 

julio 0   (0/13) 1.0   (3/3) 0 

agosto 0.14   (2/14) 1.0   (3/3) .14 

septiembre 0.09   (1/11) 0.75   (3/4) .12 

Media ± D.E. 0.04 ± 0.06 0.91 ± 0.19 0.05 ± 0.06 
†  Números entre paréntesis: hembras cercanas a la ovulación / hembras adultas capturadas en un lapso de 1 a 2 días consecutivos. 

‡ Números entre paréntesis: machos sexualmente activos / machos en la muestra histológica mensual. 

* Calculada como la proporción de hembras cercanas a la ovulación / proporción de machos sexualmente activos.
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Figura 1. Estacionalidad de la actividad reproductora en 117 hembras adultas de 

Aspidoscelis costata durante 1998-1999. Número sobre las barras = hembras colectadas 

cada mes; n.d. = sin datos.  
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