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Prefacio

La presente tesis es el resultado de mi proyecto de investigacion doctoral en el Programa de
Doctorado en Ciencias Biomédicas de la Universidad Nacional Autdnoma de México
(UNAM), el cual llevé a cabo en el Laboratorio de Conducta Animal del Instituto de
Ecologia de la misma UNAM, bajo la direccion del Dr. Hugh Drummond y la supervision
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 Cordoba Aguilar,
Hugh Drummond, Radl 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 maestria de la
Direccion General de Asuntos del Personal Académico — UNAM y, posteriormente, por
una beca para estudios de doctorado del Consejo Nacional de Ciencia y Tecnologia 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
Biologia, UNAM) y por el Dr. Michael Ritchie (University of St. Andrews, Reino Unido),
asi como por una Beca de Ayuda de la Society for the Study of Amphibians and Reptiles de
Estados Unidos y las Becas de Investigacion Estudiantil y de Investigacion Estudiantil en
Naciones en Desarrollo de la Animal Behavior Society de Estados Unidos. EI CONACYT
y las Direcciones Generales de Intercambio Académico y de Estudios de Posgrado de la
UNAM me otorgaron fondos para realizar una estancia de investigacion en la Universidad
de St. Andrews.

El objetivo de este proyecto doctoral fue establecer las funciones del
acompafnamiento de hembras por los machos de la lagartija rayada, Aspidoscelis costata, en
la poblacion de Isla Isabel, Nayarit. En esta tesis presento datos sobre la fenologia
reproductora y la conducta de estas lagartijas, asi como un estudio experimental de la
funcién del acompafiamiento como custodia post-copulatoria de pareja , basado en el
empleo de marcadores moleculares de ADN que disefié expresamente para esta especie.

El documento estd compuesto por un resumen, una introduccion general, tres
capitulos correspondientes a sendos articulos cientificos, una discusion general y dos

apeéndices. El Capitulo 2 fue aceptado para su publicacion en The Southwestern Naturalist



en junio de 2008, el Capitulo 3 fue publicado en Behaviour en noviembre de 2007 y el

Apendice 1 fue publicado en Molecular Ecology Resources en enero de 2008.



Resumen

El acompariamiento es una conducta comun a multiples taxa, en la que animales adultos o
cercanos a la madurez sexual se mantienen cerca de o en contacto fisico con individuos
adultos o cercanos a la madurez sexual del sexo opuesto por lapsos variables. En el caso de
los saurios, el acompafiamiento ha sido tradicionalmente interpretado como una adaptacion
masculina para reducir el riesgo de competencia espermatica o para ganar dicha
competencia (hipotesis de custodia de pareja masculina). Sin embargo, existen varias
hipdtesis funcionales alternativas (no mutuamente excluyentes) que no han sido exploradas
(Capitulo 3) y, aunque algunos trabajos respaldan las predicciones conductuales de la
hipdtesis, nunca se ha puesto a prueba la prediccion crucial de que los machos que
acompafan a las hembras tienen un mayor éxito de fertilizacién que los que no lo hacen
(Capitulo 4).

El objetivo general de esta tesis fue obtener evidencia de que el acompafiamiento
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 relacion entre el acompafiamiento y el ciclo
reproductor de las hembras (Capitulo 2); (2) describir detalladamente la relacion entre el
acompariamiento y la condicion reproductora de las hembras que participan en €l, asi como
las conductas asociadas al acompafiamiento, para obtener evidencia a favor o en contra de
varias hipotesis funcionales (Capitulo 3); y (3) poner a prueba experimentalmente las
predicciones conductuales y genéticas derivadas de la hipétesis de custodia de pareja
masculina (Capitulo 4).

Necropsias y analisis histoldgicos en especimenes recolectados a lo largo de un
ciclo anual y monitoreos de la duracion del acompariamiento en un grupo de hembras
cautivas revelaron que la reproduccion en la poblacion de Isla Isabel es estacional (febrero
a septiembre) y esta ligada al fotoperiodo, que los ciclos de las hembras son asincronicos y
que la proporcion operativa de sexos esta fuertemente sesgada hacia los machos. Las
hembras ponen de 1 a 5 huevos en cada evento reproductor y existe una correlacion
positiva entre la longitud hocico-cloaca de las hembras y su fecundidad. En cautiverio, los
machos acompafian a las hembras en promedio durante 2.6 dias y suspenden el
acompariamiento en promedio 10 dias antes de la oviposicion.

A traves de observaciones de parejas en acompafiamiento y hembras solitarias en
vida libre, combinadas con necropsias de las hembras en ambos grupos, hallé que el
acompariamiento duraba de 1 a 2 dias y que fueron los machos quienes acompafaron a las
hembras, no viceversa. Todas las hembras acompafiadas estaban a punto de ovular o sus
ovulos acababan de ser fertilizados, mientras que las hembras solitarias estaban en distintas
etapas del ciclo ovérico. Durante el acompafiamiento, los machos acompafantes 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 comparacion con hembras solitarias
cercanas a la ovulacién, las hembras acompafiadas enfrentaron menos conductas de
hostigamiento de otros machos, pero no recibieron significativamente menos cépulas
oportunistas, su probabilidad de ser depredadas no fue menor y sus oportunidades de
forrajear no mejoraron significativamente. Estos resultados son consistentes con las
hipétesis de que el acompafiamiento sirve para que los machos tengan acceso a copulas
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cuando es mas probable que éstas ocurran, copulen repetidamente e inseminen a las
hembras mas que otros machos y monopolicen el acceso a hembras fértiles. Por su parte,
las hembras acompafiadas podrian recibir cortejo post-copulatorio, oportunidades de
copular con machos de alta calidad y suficientes espermatozoides para asegurar la
fertilizacion.

Por ultimo, en grupos cautivos de 3 machos y una hembra confiné al macho
acompafante en su segundo dia de acompafiamiento (experimentales), mientras que en
grupos semejantes no interferi con el acompafamiento del macho acompafiante (controles).
En apoyo de la hipotesis de custodia de pareja masculina, encontré que las hembras
experimentales participaron en mas copulas extra-pareja y menos cépulas con el macho
acompariante que las hembras control. Sin embargo, a pesar de haber copulado menos y de
enfrentar las copulas extra-pareja de su hembra, los machos acompafiantes experimentales
no engendraron una proporcion de las nidadas significativamente menor que los machos
control, lo que contradice la prediccion clave de la hipotesis de custodia de pareja
masculina (i.e. que el acompafiamiento como custodia de pareja masculina protege la
paternidad del macho acompafante).

Mi interpretacion general de los datos obtenidos es que el acompafiamiento cumple
con varias funciones para las hembras (evaluacion directa e indirecta de los machos,
reduccién del hostigamiento, acceso a copulas y, posiblemente, mayores oportunidades
para forrajear) y para los machos (monitoreo de la receptividad de las hembras y acceso a
copulas, maximizacién de la transferencia de semen, evitacion de copulas extra-pareja y,
posiblemente, evaluacion de las hembras). Por lo que se refiere a la funcion del
acompafiamiento como custodia de pareja masculina, ésta es apoyada por la evidencia
conductual, pero no por la genética. En consecuencia, propongo que el acompafiamiento 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
proporcion de fertilizaciones en la puesta, 2) participar en la paternidad del mayor nimero
de puestas posible y 3) reducir en lo posible las oportunidades de la hembra de obtener
copulas extra-pareja, incrementando la propia participacion en la paternidad de las nidadas.
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Capitulo 1

Introduccion General
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I. El acompafamiento y sus posibles funciones

El tema central de esta tesis es la determinacion de las funciones adaptativas del
“acompafiamiento”, la conducta por la que animales adultos o cercanos a la madurez
sexual se mantienen cerca de o en contacto fisico con individuos adultos o cercanos a la
madurez sexual del sexo opuesto por lapsos variables. Este término, a diferencia de otros
comunmente empleados en la literatura (por ejemplo, “guardia”, “escolta” o “defensa”), es
neutro respecto a quién dirige o recibe la conducta, asi como a su funcion. Este patron
conductual es observado en multiples taxa (ver las revisiones de Smith, 1984; Birkhead y
Magller, 1992, 1998) pero, como veremos mas adelante (Capitulo 3), generalmente se le ha
atribuido un conjunto limitado de funciones y, con demasiada frecuencia, en ausencia de
evidencia empirica adecuada. Un punto importante es que el acompafiamiento entre dos o
mas individuos puede efectuarse de manera activa (es decir, realizando movimientos para
mantenerse en la cercania 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
funcidén que el acompafiamiento cumple para quien las ejecuta (por ejemplo, machos versus
hembras), debe tenerse cuidado en suponer algun tipo de correlacion entre la modalidad
empleada y el valor adaptativo que el acompafiamiento tiene para quien la emplea.

Funciones del acompafiamiento: beneficios para la supervivencia
Existen numerosas hipotesis sobre la funcion del acompafiamiento (descritas en el Cuadro 1
del Capitulo 3), la mayoria de las cuales no son mutuamente excluyentes. Dado que el
acompariamiento es un elemento de la conducta social del sujeto, es probable que sus
funciones (es decir, los beneficios para la adecuacion del sujeto) se deriven de la forma en
que otros individuos responden al acompafiamiento. A su vez, estos Ultimos podrian
obtener ventajas por ser acompafiados, asi que para ellos el acompafiamiento podria
implicar funciones distintas de las que tiene para el emisor.

El acompafiamiento podria ser ventajoso para quienes participan en él en términos
de un incremento en su probabilidad de supervivencia que, ulteriormente, aumentaria su

probabilidad de reproducirse. Este seria el caso si, por ejemplo, el acompafiamiento

13



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 acompafiamiento
podria 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 manipulacién de individuos del sexo
opuesto para que, en contra de sus intereses, se reproduzcan con el individuo focal o
inviertan mas recursos en las crias que con él pudieran producir. Estos escenarios
complican la determinacion de las funciones que el acompafiamiento puede tener para
individuos de uno y otro sexo y, en consecuencia, es conveniente analizarlos con un poco

mas de detalle.

Seleccion sexual y sus mecanismos
El concepto de seleccion sexual fue la explicacion 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 caracteristicas reciben beneficios
que superan sus costos en supervivencia, de tal manera que, generacion tras generacion,
dejan mas descendientes que los individuos carentes de ellas. En consecuencia, estos
ultimos se ven cada vez menos representados en la poblacién y tarde o temprano
desaparecen de la misma. En la vision de Darwin, los rasgos seleccionados sexualmente
surgen por conferir ventajas en dos procesos 0 mecanismos posibles: seleccion intra-sexual
(la competencia por parejas entre miembros del mismo sexo —generalmente los machos—) o
seleccion inter-sexual (la eleccidn 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 argumento que la razon fundamental de la dicotomia entre machos
gue compiten por las hembras y hembras que eligen de entre los machos es que, como
resultado de la anisogamia, las hembras invierten mas energia en la reproduccion

(produciendo grandes 6vulos inmoviles) que los machos (que producen espermatozoides
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pequefios y moviles; Trivers 1972). Esta diferencia inicial llevaria a que los machos
pudieran incrementar su adecuacion aumentando el nimero de sus parejas, mientras que las
hembras sélo obtendrian un aumento marginal de su adecuacidn (si hubiera alguno) por
aumentar el nimero 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 deberia a tres razones: (1) la maduracion de los évulos toma méas
tiempo que la produccion de espermatozoides, (2) en especies de fecundacion interna, las
hembras suelen retener los huevos fecundados en el tracto reproductor por algtn tiempo y
(3) en especies con cuidado parental, lo habitual es que las hembras cuiden solas de la prole
o procuren la mayor proporcién de dicho cuidado. Como resultado de estas diferencias
entre los sexos, en la mayoria de las especies los machos sélo 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
produccion de dvulos hasta la independencia de la progenie) son mas prolongados. De este
modo, los machos maximizan su adecuacion 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 mas alta estaria sujeto a mayores presiones de seleccion sexual y, por ende,
deberia competir mas intensamente por las parejas parecia ser una explicacion 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 nimero de apareamientos en una
poblacion es el mismo para ambos sexos Yy, en consecuencia, la tasa de apareamiento

promedio de los sexos también lo es. De acuerdo con esta nueva explicacion, el hecho de
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que en uno de los sexos haya un subconjunto de individuos que obtiene la mayoria de las
parejas (ya sea por competencia intra-sexual o por eleccion de pareja) hace que, en
comparacion con el sexo contrario, dichos individuos sean escasos (“raros”). Los
individuos raros tienen entonces tasas reproductoras reales mas altas que el sexo contrario
y enfrentan mayores presiones de seleccion sexual.

En la dltima década ha cobrado relevancia la nocion de que los intereses de machos
y hembras pueden estar en conflicto y que éste constituye un tercer mecanismo de seleccion
sexual (conocido como “conflicto sexual’), alternativo a los mecanismos darvinianos de
seleccion intra- e inter-sexual (Tregenza et al., 2006). Tanto las hembras como los machos
estan seleccionados para optimizar la relacion entre el nimero de descendientes que dejan 'y
los costos que tienen que pagar para hacerlo. Sin embargo, las rutas por las que ambos
sexos optimizan dicha relacién no necesariamente coinciden y, en consecuencia, 10s
intereses de dos individuos que se reproducen se contraponen. De acuerdo con esta idea,
habria 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 evolucion 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 seleccion sexual es la reproduccion diferencial de los individuos
dependiente de la magnitud de un subconjunto de rasgos en su fenotipo —Ilos caracteres
sexuales— y, en consecuencia, es un tipo particular de seleccidn natural. La seleccion
sexual puede actuar sobre caracteristicas no morfologicas de los organismos, incluyendo
aspectos de su fisiologia y, como parte de ésta, de su conducta. Por otra parte, debe
entenderse que la dicotomia entre la presencia o ausencia del rasgo en cuestion es una
aproximacion mas bien simplista. En realidad, los rasgos bajo seleccion sexual no se
encuentran Unicamente ausentes o presentes, sino que suelen variar en magnitud a lo largo
de un continuo cuyo limite maximo es aquel en el que los costos en supervivencia exceden
cualquier beneficio reproductor. Asi, es de esperar que rasgos de magnitud variable

impliquen beneficios también variables.
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Funciones del acompafiamiento en contextos de seleccion sexual

Para ambos sexos, el acompafiamiento podria tener funciones antes, durante y después de la
copula. Las hipotesis funcionales para el acompafiamiento suelen incorporar en sus
descripciones tanto los beneficios para los machos como para las hembras (véase el Cuadro
1, Capitulo 3). Esto es util para comprender la forma en que el fenémeno puede tener
funciones simultaneas para ambos sexos. Aun asi, no debe perderse de vista que la
seleccidn natural actta sobre los individuos a través del balance de costos y beneficios en
adecuacion que la conducta representa para ellos. Entender este balance individual requiere
de analizar por separado las funciones que el acompafiamiento puede cumplir para cada

SEXO0.

Posibles funciones del acompafiamiento para los machos

Competencia pre-cépula

La seleccion sexual pre-copula entre los machos ocurre en la forma de competencia por
contiendas (contest competition), competencia por rebatifia (scramble competition) o
competencia por resistencia (endurance rivalry) (véase la revision de Andersson, 1994). En
la competencia por contiendas, los machos se amenazan mutuamente y pelean entre si
directamente por las hembras o por recursos esenciales para ellas (por ejemplo, territorios o
sitios de anidacion). La competencia por rebatifia consiste en la busqueda de hembras
receptivas a fin de aparearse con ellas antes de que otros machos las encuentren. Por
ultimo, 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 reproduccion).

El acompariamiento podria cumplir funciones en los tres tipos de competencia. Los
machos podrian acompafiar a hembras virgenes o que estan 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-cépula; Grafen y Ridley,
1983). En el contexto de la competencia por rebatifia, los machos podrian acompariar a las
hembras por lapsos breves con el fin de monitorear su condicion reproductora y evaluar qué

tan cercanas estan a la receptividad (por ejemplo, a través de sefiales quimicas, visuales o
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conductuales). Los machos podrian incluso acompafiar a las hembras para inducirlas a la
receptividad con su cortejo (hipétesis de la “preparacion” o priming; Olsson y Madsen,
1996; Bull, 2000). Finalmente, en el contexto de competencia por resistencia, los machos
podrian mantener las condiciones fisiologicas necesarias para acompafar hembras (por
ejemplo, niveles altos de andrégenos o tasas metabdlicas elevadas) por el mayor tiempo
posible, a fin de responder prontamente a la mayor cantidad posible de hembras receptivas

durante la temporada reproductora.

Eleccion 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 mas fecundas o de mejor condicion (e.g. Parker, 1970;
Trivers, 1972; Rutowski, 1982; Forsberg, 1987). Por otra parte, los machos deberian evitar
aquellas hembras que ya se hayan apareado, cuando la probabilidad de fertilizar alguno de
sus dvulos en ese evento reproductor sea baja en comparacién con la probabilidad de
fertilizar los 6vulos de otras hembras no apareadas (Schwagmeyer y Parker, 1990). En tales
circunstancias, los machos podrian acompafiar a las hembras el tiempo suficiente para
evaluar aquellas caracteristicas que sefialan su fecundidad, su capacidad para cuidar de la

prole o si han copulado recientemente.

Competencia post-cépula
En gran variedad de organismos, la lucha entre los machos por los 6vulos de las hembras
continda una vez que el apareamiento ha tenido lugar (Birkhead y Mgller, 1998). Esta lucha
se da en términos de competencia entre los eyaculados de varios machos por un juego de
6vulos dado (por ejemplo, una puesta o una camada), lo que se conoce como competencia
espermatica (Parker, 1970). En animales de fertilizacion interna, esta competencia se da
dentro del tracto reproductor de la hembra.

La competencia espermaética ha resultado en la evolucion de rasgos morfolégicos,
fisioldgicos y conductuales cuya funcion es (1) reducir la probabilidad de fertilizacion de

los Gvulos por espermatozoides rivales o (2) aumentar la probabilidad de fertilizacion de los
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propios espermatozoides. Entre las adaptaciones para disminuir la probabilidad de
fertilizacion de los espermatozoides rivales estan: (1) impedir fisicamente las copulas de la
hembra con machos rivales (por ejemplo, acompafiando 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 fertilizacién (por ejemplo, removiendo fisicamente los
espermatozoides rivales o blogueando su paso con tapones viscosos insertados en el tracto
reproductor de la hembra). Los machos pueden aumentar la probabilidad de fertilizacion de
sus propios espermatozoides (1) insertando mas espermatozoides que sus rivales en el
tracto reproductor de la hembra (por ejemplo, copulando repetidamente o depositando
mayores cantidades de eyaculado en una misma copula), (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
fisiologia de la hembra para que fertilice los évulos con sus espermatozoides y no los de los
rivales (por ejemplo, estimulando sensorialmente a la hembra [cortejo post-cOpula] o
depositando en su tracto reproductor sustancias que estimulan la ovulacion).

En el contexto de la competencia espermatica, el acompafiamiento podria permitir a
los machos: (1) repeler a los rivales e impedir que copulen con la hembra (custodia de
pareja post-copula; Birkhead y Mgller, 1992; Alcock, 1994), (2) sefialar con su presencia
que la hembra se ha apareado, (3) vigilar la ocurrencia de copulas con otros machos, a fin
de remover inmediatamente sus eyaculados del tracto de la hembra o efectuar copulas de
retaliacion, (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-cépula a la hembra (Eberhard, 1985, 1996).
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Transferencia de componentes nutritivos del eyaculado

En especies en las que los machos transfieren espermatoforos nutritivos voluminosos o
alimento a las hembras los cuales incrementan la supervivencia de la progenie, el
acompafiamiento podria proporcionar el tiempo necesario para proporcionar el alimento
(antes o después de la copula) o para transferir las estructuras con nutrientes una vez que ha

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

Posibles funciones del acompafiamiento para las hembras

Eleccion de pareja pre-cépula

La eleccion de pareja es la seleccion que las hembras ejercen sobre los machos con base en
sus atributos fisicos (por ejemplo, tamafio, condicion, ornamentos), los recursos que son
capaces de defender y monopolizar (por ejemplo, territorios, fuentes de alimento y otros
recursos escasos Yy cruciales o sitios de anidacion) y sus despliegues conductuales. Las
hembras exhiben sesgos (preferencias) en su eleccion 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 reduccion por parte de los machos de
amenazas, riesgos o costos que las hembras enfrentan (por ejemplo, la depredacién, la
agresion de co-especificos o el gasto energético en el cuidado de la prole), asi como en
recursos que los machos proporcionan o hacen disponibles para las hembras (por ejemplo,
alimento, refugios, sitios de anidacion). En todos estos casos, los beneficios directos
incrementan la supervivencia y fecundidad de las hembras. Asi, las hembras podrian
preferir a machos acompariantes para dividir a la mitad su probabilidad de ser depredadas
simplemente por mantenerse cerca de otra presa potencial (el macho acompafante) y
podrian reducirla ain mas si la conducta o las caracteristicas del macho lo hicieran mas
conspicuo que ellas o si el macho mismo les advirtiera de la cercania de depredadores
(Martin, 1984; Gowaty y Plissner, 1987; Censky, 1997). Por otra parte, si los machos
acompariantes repelen a machos hostigadores, las hembras podrian ver disminuidos sus
costos por lesiones, cépulas y fertilizaciones no deseadas y el gasto energético de repeler
ellas mismas a los hostigadores (Lumpkin et al., 1982; Censky, 1997). Ademas, las

hembras podrian ver incrementada su fecundidad o supervivencia si, como parte del
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acompafamiento, recibieran regalos de alimento del macho acompafiante (por ejemplo, en
la forma de espermatoforos nutritivos o alimento; ver la revision de Thornhill y Alcock,
1983y los trabajos de Nisbet, 1973, East, 1981 y Wiggins y Morris, 1986). Incluso sin
proporcionar directamente alimento a las hembras, los machos acompafantes podrian
permitirles dedicar méas tiempo al forrajeo, al hacerse cargo de la vigilancia de
depredadores y de repeler a otros machos (Censky, 1997).

Existen dos teorias principales respecto al modo en gque 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 teorias no son necesariamente dicotomicas
y se ha sugerido que los mecanismos que describen podrian 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 varian 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
retroalimentacién 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 limite en que los costos del rasgo o de la preferencia exceden sus
beneficios. En el caso de los mecanismos indicadores, ciertos rasgos sefialarian 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
indicarian que el macho que los exhibe cuenta con “buenos genes” (es decir, el genotipo
gue da lugar a una alta calidad masculina). Si estos buenos genes se tradujeran en mayor
supervivencia o éxito reproductor de las crias, habria ventajas selectivas para las hembras
que prefirieran a los machos con los rasgos asociados. La calidad heredable de los machos
podria relacionarse con su habilidad para el forrajeo o su vigor (hipotesis 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 (hipotesis
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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 acompafiamiento involucra la cercania del macho, su funcion para las
hembras podria ser generar una oportunidad para evaluar las caracteristicas masculinas
resultantes de un proceso fisheriano o indicadoras de buenos genes. En ambos casos seria
de esperar que durante el acompafiamiento los machos exhibieran estructuras ornamentales
0 conductas de cortejo, o que emitieran cualquier otro tipo de informacidn sensorial (por
ejemplo, sonidos, olores o vibraciones) dirigida a las hembras. En el caso especifico de
sefiales indicadoras de la calidad de los macho, se esperaria la exhibicion de estructuras
reveladoras de la capacidad de forrajeo de estos (por ejemplo, parches de coloracion
basados en pigmentos carotenoides que los animales sélo 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 condicion del macho y su vigor (por
ejemplo, “danzas” vigorosas, cantos o reduccion en el forrajeo).

Las hembras también podrian acompafar activamente a sus parejas para evitar que
se apareen con otras hembras, lo que podria resultar en la desercion de los machos o en una
disminucion de los beneficios directos recibidos por la hembra acompafiante 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
reproduccion que son escasos 0 donde la colaboracion del macho es indispensable para

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

Eleccion femenina post-cépula

Del mismo modo en que la competencia entre machos puede prolongarse al lapso entre la
copulay la fertilizacion, es de esperar que en las hembras sean seleccionadas adaptaciones
que les permitan ratificar o modificar su eleccidn incluso después de haber sido
inseminadas (Eberhard, 1996, 1998). Si la hembra decide modificar su eleccion de pareja
tras la copula puede buscar otros machos y copular con ellos o, en especies con almacenaje
de esperma, echar mano de los espermatozoides obtenidos de copulas pasadas. Las hembras
pueden emplear maltiples mecanismos para sesgar la probabilidad de fertilizacion de un

macho respecto a otro, independientemente del éxito relativo de copula de cada macho. A
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este fendmeno se le llama eleccion femenina criptica, en tanto que ocurre en el tracto
reproductor de las hembras, oculta para el observador (ver revision en Eberhard, 1996).
Mas aun, las hembras podrian corregir su eleccidn de pareja incluso en etapas posteriores a
la fertilizacion a través de la reabsorcion de embriones, el aborto diferencial o la restriccion
diferencial del cuidado materno (Mgller, 1998).

El acompariamiento podria cumplir con la funcion de extender el periodo de
evaluacion de la hembra incluso después de la primera inseminacion. De ser este el caso, se
esperaria que los machos acompafiantes siguieran exhibiendo sus ornamentos o efectuando
despliegues indicadores de su calidad y las hembras podrian confirmar su eleccion inicial
otorgandoles nuevas copulas. Mas aun, las hembras podrian “elevar sus estandares”
paulatinamente, de manera que cada nueva copula requiriera de mayor intensidad en los
despliegues del acompafiante y un incremento en la estimulacion proporcionada a la
hembra.

Ademas, las hembras podrian participar en el acompafiamiento para evaluar el
cortejo post-copulatorio de los machos acompafiantes (Eberhard, 1985, 1996). De acuerdo
con esta idea, los machos acompafantes estimularian sensorialmente a las hembras después
de inseminarlas, con el fin de desencadenar procesos fisiol6gicos femeninos que
aumentarian su probabilidad de fertilizar los 6vulos (por ejemplo, induciendo la ovulacion
o incrementando el transporte de espermatozoides al sitio de fertilizacion por el tracto
reproductor de la hembra). La evaluacion por parte de las hembras estaria dada por sus

propios umbrales de estimulacion requeridos para activar dichos procesos fisioldgicos.

Evaluacion femenina indirecta

Ciertos aspectos de la calidad de los machos pueden estar nula o pobremente
correlacionados con sus atributos fisicos o bien, dicha correlacion podria variar en funcion
del contexto ecoldgico individual del macho. Sin embargo, esos aspectos de la calidad
masculina podrian ser heredables y repercutir de manera importante en la supervivencia y
éxito reproductor de las crias. En semejantes circunstancias, habria 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, asi como en poblaciones poco
densas, las hembras podrian tener dificultades para evaluar qué tan dominante es un macho
prospecto. Aun asi, el grado de dominancia podria 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 beneficiarian de adquirir genes correlacionados con la
alta dominancia para sus crias. Si bien el grado de dominancia esta correlacionado
positivamente con el tamafio de los individuos, el resultado de las interacciones agresivas
suele depender del tamafio relativo de los contendientes (Huntingford y Turner, 1987). Asi,
un macho pequefio respecto al promedio de la poblacion pero méas grande que todos sus
vecinos podria ser el mas dominante del area, mientras que un macho grande en un
vecindario de machos aln mayores seria subordinado a todos ellos. En consecuencia, el
tamafo de un macho por si solo seria un indicador pobre de su grado de dominancia, de
manera que a las hembras no les convendria simplemente aparearse con un macho grande
sino cerciorarse de qué tan dominante es respecto a sus vecinos. Un modo de lograr esto
ultimo seria atestiguar las interacciones agonisticas entre machos prospectos y aparearse
Unicamente con los ganadores de las interacciones (Cox y LeBoeuf, 1977). De esta manera,
la hembra ejerceria una eleccion indirecta congruente con sus propios intereses, al dejar en
manos de los machos la tarea de dirimir quién es el mas dominante.

Al participar en el acompafiamiento, las hembras podrian crear la oportunidad de
atestiguar los encuentros agresivos entre los machos. Mas aln, si son los machos quienes
acompafan activamente, las hembras podrian incrementar la probabilidad de encuentros
agonisticos entre el acompariante en turno y sus vecinos, simplemente visitando los &mbitos

hogarefios de tantos machos como sea posible.

Costos del acompafiamiento

Incluso si el acompafiamiento otorga beneficios en adecuacion a quienes participan en él,
también implica costos y es la relacion entre los beneficios y los costos la que define el
valor adaptativo del acompafiamiento. Numerosos estudios se han enfocado en identificar
los beneficios del acompafiamiento (principalmente los derivados de su funcién 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-Martinez, 2005). Entre dichos costos podrian estar una reduccion
en la cantidad neta de energia adquirida por los participantes (ya sea por reduccion de su
tasa de ingesta o por un incremento en el gasto energético; ver revision en Ancona-
Martinez, 2005), un incremento en la probabilidad de depredacion (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 acompafiamiento, existen varios escenarios potenciales de conflicto entre los

intereses de los sexos que describiré a continuacion (véase la revision de Stockley, 1997).

Copulas con machos multiples y acompafiamiento masculino

Las hembras podrian obtener beneficios de copular con varios machos y colectar su
esperma, ya sea para promover la competencia espermatica o para elegir entre ellos de
manera criptica (véase la revision 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 revision de Wedell
et al., 2002), los machos deberian evitar copular superfluamente desde el punto de vista de
sus propios intereses (es decir, evitar copulas con probabilidad de fertilizacion baja o
incierta; Schwagmeyer y Parker, 1990). Los machos podrian usar las fases tempranas del
acompafiamiento para evaluar si la hembra estd proxima a ovular (prolongando el
acompafiamiento de ser asi) o si ésta ya se ha apareado (evitando copular con ellay
dejandola para buscar otra hembra). En contraparte, si las copulas con machos multiples
son ventajosas para las hembras, a ellas les convendria ocultar la informacion sobre su
condicidn de apareamiento, suprimiendo las sefiales de fertilidad o manteniéndose
continuamente receptivas (Stockley, 1997). También podria haber conflictos entre el interés

de las hembras por copular con diversos machos y el acompafiamiento masculino empleado
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como custodia de pareja post-cépula, para sefialar a la hembra como apareada, para
remover eyaculados rivales del tracto reproductor femenino o para impedir la remocion de
sus tapones copulatorios. Ademas, el acompafiamiento como custodia post-copulatoria de
pareja masculina incrementa la probabilidad de depredacion para las hembras (Arngvist,
1989; Fairbairn, 1993; Rowe, 1994) y eleva el gasto energético de éstas al menos en una
especie en que cargan a sus machos acompanantes (patinadores, Gerris remigis, Watson et
al., 1998). Las hembras forcejean con los machos para suspender el acompafiamiento y
evitar dichos costos. Sin embargo, el forcejeo mismo es energéticamente costoso y, en
consecuencia, las hembras son mas 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 podria convenirles copular con distintos machos y
mantener una determinada representacion relativa o mezcla de los eyaculados de diversos
machos en sus estructuras de almacenaje de esperma o en el sitio de fertilizacion de los
ovulos, 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 enfrentaran las crias
(Watson, 1991; Yasui 1998). Como consecuencia, la progenie de las hembras tendria una
menor varianza y una adecuacién promedio geométrica mayor que si las hembras fueran
monandricas (Yasui, 1998, 2001; Fox y Rauter, 2003). Existe evidencia de que las hembras
poliandricas obtienen dichos beneficios en adecuacion en al menos dos especies (Fox y
Rauter, 2003; Sarhan y Kokko, 2007). Este interés reproductor de las hembras podria ser
afectado negativamente por el acompafiamiento masculino orientado a la custodia de

pareja, las cépulas repetidas y la carga de esperma.

Cortejo post-copulatorio

El cortejo post-copulatorio asociado al acompafiamiento podria ser una estrategia masculina
para manipular la fisiologia de la hembra e incrementar la probabilidad de fertilizacién de
los espermatozoides del macho, por encima de los valores convenientes para la hembra. En

consecuencia, las hembras podrian ser seleccionadas para mantenerse en acompafiamiento
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solo lo suficiente como para obtener los beneficios derivados del mismo (p. €j., evaluar la
calidad del macho o recibir la estimulacion necesaria para ovular) y suspenderlo antes de
incurrir en los costos por ser manipuladas. Este posible conflicto intersexual sobre la

duracion del cortejo post-copulatorio no ha sido estudiado.

Beneficios directos, evaluacion femenina y duracion del acompafiamiento

Si las hembras obtienen beneficios directos del acompafiamiento masculino o lo utilizan
para evaluar la calidad de los machos, podria resultarles benéfico extender el
acompafiamiento lo mas posible, ya sea antes de aceptar copular o después de la
inseminacion. Este parece ser el caso en el patinador, Gerris buenoi, insecto en el que las
hembras controlan la duracion del acompafiamiento post-copulatorio (los machos se
mantienen en tandem tras la copula) sacudiéndose a los machos. Los machos acompafiantes
ofrecen un beneficio directo al reducir el acoso de otros machos sobre la hembra que
acompafian (Rubenstein, 1984; Wilcox, 1984) y las hembras tardan mas en suspender el
acompariamiento 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 acompafiamiento representa costos para los machos en términos
de gasto de energia, pérdida de apareamientos con otras hembras y probabilidad de ser
depredados, estos deberian tratar de obtener los maximos beneficios en fertilizacion con el
acompariamiento mas corto posible (Komdeur, 2001; Low, 2006). En otras palabras, podria
existir un conflicto entre machos y hembras respecto al nimero 6ptimo de copulas por
unidad de tiempo en acompariamiento.

Si las hembras emplearan el acompariamiento para evaluar indirectamente el vigor o
la dominancia de los machos, podria ser ventajoso para ellas prolongarlo (por ejemplo,
aumentando los lapsos entre copulas) para presenciar tantos encuentros agonisticos como
fuera posible, haciendo mas rigurosa su evaluacion. Sin embargo, los encuentros agresivos
entrafian costos por lesiones y gasto energético para los machos, por lo que ellos obtendrian
ventajas adaptativas en minimizar la duracion del acompafiamiento (y, por ende, la
probabilidad de interacciones agresivas) y aumentar la tasa de cépulas con la hembra
acompariada.
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Seguro de fertilizacion y duracion de acompafamiento

Podria surgir un conflicto entre los sexos si el interes de las hembras fuera participar en el
acompariamiento sélo el tiempo necesario para colectar esperma suficiente para asegurar la
fertilizacion de sus 6vulos (acompafiamiento como seguro de fertilizacion; Parker, 1970,
1984), pero los machos maximizaran su probabilidad de fertilizacién prolongando el
acompariamiento y aumentando el nimero de copulas (Parker, 1970, 2006). En la practica,
es dificil determinar si la tasa de copulas o la duracion del acompafiamiento post-
copulatorio son 6ptimas para las hembras o para los machos (Parker, 2006). Esto podria
dilucidarse en especies en las que las hembras exhiben algun tipo de conducta que suspende

el acompafiamiento (p. €j., forcejeos o huidas), pero no existen estudios al respecto.

1. El acompafiamiento en saurios

El estudio de la funcién del acompafiamiento ha involucrado principalmente a diversas
especies de aves e invertebrados (véase las revisiones de Birkhead y Mgller, 1992, 1998, y
Alcock, 1994), pero existe poca informacion cuantitativa respecto al acompafiamiento en
reptiles. El acompafiamiento ha sido documentado en diversos saurios de las familias
Lacertidae, Teiidae, Scincidae, Phrynosomatidae, Iguanidae y Chamaeleonidae, (revision
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 funcién es la custodia
post-copulatoria de pareja masculina, aunque ni ésta ni otras hipétesis funcionales han sido
puestas a prueba en saurios (pero véase Censky, 1995, 1997). Entre las hipétesis
funcionales alternativas a la custodia de pareja en saurios estan la presencia pasiva, la
reduccidn del riesgo de depredacion, la reduccion del hostigamiento por machos, los

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

Acompafamiento 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 revision de Stamps, 1983), el patron
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 poliginicos 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 ecolégicos como la dieta,
la modalidad de forrajeo, la defensa de los &mbitos hogarefios, e incluso el empleo de

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

Poliginia por defensa territorial

La poliginia por defensa territorial consiste en la adquisicion y defensa de un area
(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 anidacion). En consecuencia, al
defender un territorio junto con las hembras que se asientan en él, los machos adquieren un
harem, cuyo tamafio varia en funcion de la abundancia y densidad de hembras pero que,
sobre todo, esta correlacionado positivamente con la calidad y disponibilidad de los
recursos que las atraen. El sistema estd basado en el hecho de que la habilidad de los
machos en interacciones agonisticas intra-sexuales se traduce en sus probabilidades de
adquirir un territorio y mantener uno mas grande o que incluya mas recursos (Trivers,
1976; Ruby, 1984; Hews, 1990). La poliginia por defensa territorial suele ocurrir en
especies insectivoras generalistas que emboscan a sus presas (particularmente, en la familia
Phrynosomatidae) y en especies herbivoras (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 area restringida y la defensa territorial de los
machos dan lugar a la cercania entre el macho y las hembras, lo que podria considerarse
acompafiamiento pasivo dependiendo de qué tan pequefios son los territorios de los machos
y los &mbitos hogarefios de sus hembras. Podria suponerse que la defensa territorial
masculina haria innecesario el acompariar 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; revision en Olsson y Madsen,

1998). Tradicionalmente, este acompafiamiento 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 multiple 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 cdpulas 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). Asi, es evidente que la
defensa territorial por si 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 esta el acompafiamiento en saurios con poliginia por defensa territorial (véase la
revision de Olsson y Madsen, 1998) y si su ocurrencia coindice con porcentajes altos de
paternidad multiple por puesta.

Es de esperar que si el acompafiamiento es una adaptacion para enfrentar la
competencia espermatica (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 seria el caso en habitats muy
heterogéneos, donde la deteccion de machos intrusos se dificulta y las hembras pueden
ocultarse para sostener copulas extra-pareja, asi como en habitats en los que los recursos de
interés para las hembras estan muy dispersos y, en consecuencia, los machos tienen que
patrullar y defender territorios muy amplios. El acompafiamiento para enfrentar la
competencia espermatica también seria de esperarse en especies territoriales en las que los
machos jovenes o pequefios son sexualmente activos, pero recurren a tacticas reproductoras
como deambular entre los territorios de machos mayores o mimetizarse con las hembras
para obtener cépulas oportunistas (e.g. Abell, 1997; Wikelski et al., 2004). En ese mismo
escenario, el acompafiamiento podria 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 asincrénicas en sus ciclos reproductores, el acompafiamiento podria permitir
tanto al macho residente como a cada hembra que entre en receptividad acceder a todas las
copulas posibles con el fin de asegurar la fertilizacion. El cortejo post-copulatorio y la
reduccion del riesgo de depredacion 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 busqueda y
localizacion de hembras receptivas (o0 proximas a serlo), para defenderlas de machos rivales
y monopolizarlas sexualmente (Barash, 1982; Davies, 1991). Asi, 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 podra apreciarse, el
acompariamiento como custodia de pareja masculina es un supuesto y componente basico
de este sistema de apareamiento.

Aln mas fundamental es la asincronia entre los ciclos reproductores de las hembras
(Censky, 1995; Cuadrado, 2001), la cual resulta en que rara vez haya mas de una hembra
receptiva de manera simultanea en el ambito hogarefio de un macho. Como resultado, un
macho dominante y capaz de mantener el acompafiamiento frente a sus rivales vecinos
tiene buenas probabilidades de inseminar a muchas de las hembras presentes en su ambito
hogarefio (Censky, 1995). La poliginia por defensa sucesiva de hembras basada en el
acompariamiento masculino dificilmente podria evolucionar si los ciclos de las hembras
fueran sincronicos, puesto que acompafiar a una hembra impediria 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 solo resultaria ventajosa frente a la
estrategia alternativa de no acompariar cuando (a) la proporcion operativa de sexos (nUmero
de machos sexualmente activos entre nimero de hembras fértiles en un lapso dado; Emlen
y Oring, 1977) esta fuertemente sesgada hacia los machos (es decir, cuando las hembras
receptivas son escasas y la competencia entre machos por ellas es mas severa; este seria el
caso en condiciones de asincronia reproductora femenina), (b) la eficiencia de busqueda de
hembras receptivas por los machos es alta, (c) cuando la densidad de poblacion (es decir, la
probabilidad de encuentros entre machos y hembras) es alta, (d) el periodo entre la cépula 'y
la oviposicion es corto (relevante en especies en las que las hembras se mantienen
receptivas hasta la oviposicion), (e) el tiempo de cépula es corto y (f) la proporcion de
espermatozoides rivales que un macho puede remover o desplazar del tracto femenino con
cada copula es muy alta (es decir, cuando el Gltimo macho en copular tiene grandes

probabilidades de fertilizar todos los évulos). Mas aun, otros modelos tedricos sugieren que
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cuando existe alta asincronia en la receptividad de las hembras, la defensa sucesiva de
hembras basada en custodia de pareja es la Unica estrategia evolutivamente estable, en
comparacion 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; revision en Olsson y Madsen, 1998 y sus referencias; Olsson y Shine,
1998; Marco y Péerez-Mellado, 1999; Cuadrado, 2001; Ancona-Martinez, 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 insectivoras generalistas que buscan activamente a sus presas (forrajeo “activo” o
“amplio”; Pianka, 1966) y dependen fuertemente de los sentidos quimicos y la vista para
obtener informacion 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 acompanan (Olsson y Shine, 1998).

La poliginia por defensa sucesiva de hembras en saurios esta fuertemente vinculada
al modo de forrajeo activo. Se ha encontrado que los saurios de forrajeo activo tienen
requerimientos energéticos elevados, que sélo pueden enfrentar buscando presas en ambitos
hogarefios 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 vinculo entre la ecologia tréfica y el uso del espacio tiene a su vez
implicaciones en la conducta reproductora: dado que las hembras se desplazan
constantemente por amplias areas, cualquier intento de los machos por monopolizarlas
sexualmente o conferirles beneficios a través del acompafiamiento implica seguirlas y
acompariar a una sola hembra a la vez. Del mismo modo, si las hembras reciben y buscan
beneficios del acompafiamiento, deben seguir a los machos o permitir que estos las sigan.

Como hemos visto, se ha propuesto que la asincronia reproductora de las hembras es
clave para la ocurrencia del acompafiamiento y, en consecuencia, para la evolucion 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 acompafiamiento

(Olsson et al., 1996; Censky, 1995). Finalmente, la ocurrencia de paternidad mdltiple en
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especies poliginicas 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 hipétesis de custodia
de pareja, pero también son factibles las hipdtesis alternativas comentadas para las especies
territoriales. Ninguna de estas hipotesis se ha puesto a prueba en lagartijas poliginicas 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 pequefios 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
cuales aparearse. En consecuencia, en estos sistemas no se espera que los machos
acompafien a las hembras, puesto que ello implicaria abandonar el lek y perder
oportunidades de apareamiento con otras hembras. Sin embargo, la formacion 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 machosy la
disponibilidad de buenos sitios para la termorregulacion defendibles por los machos
(Trillmich, 1983; Rauch, 1985; Wikelski et al. 1996).

Fenotipos alternativos

Los sistemas de apareamiento poliginicos 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 definicidn, existe un subconjunto de los machos que no cuenta con las
caracteristicas o condiciones para ganar las contiendas por dichos recursos (por ejemplo,
porgue son jovenes 0 porque su tamafio, salud o estatus social es inferior). Se ha observado
gue estos machos “no competitivos” exhiben fenotipos morfoldgicos, fisioldgicos y
conductuales alternativos que les permiten obtener apareamientos y fertilizaciones por otras
vias (“tacticas” o “estrategias” alternativas, dependiendo del autor; véase las revisiones y
referencias de Taborsky, 1994, 1999; Skulason y Smith, 1995; Gross, 1996; Smith y
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Skalason, 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 condicion de los organismos y su estabilidad durante el tiempo de
vida de los individuos (véase la revision de Brockmann, 2001 y sus referencias). Sin
embargo, una clasificacion sencilla permite distinguir entre los fenotipos alternativos que
son irreversibles (fijos para toda la vida adulta del individuo) o reversibles (facultativos) y,
entre estos Ultimos, aquellos que son simultaneos (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 especifico 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 anatomica y conductualmente con las hembras u obtener copulas forzadas de
las hembras (véase la revision 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 acompafiamiento de hembras) cuando alcanzan el tamafio o la condicién
necesaria (Olsson y Madsen, 1998), pero no existe evidencia fehaciente de ello. Por otra
parte, existen ejemplos de la ocurrencia de dos o mas fenotipos irreversibles en los machos
adultos de una poblacion, aparentemente como resultado de la exposicion diferencial a
andrdgenos en el desarrollo temprano (Thompson et al., 1993; Hews et al., 1994; Stamps,
1994; Hews y Moore, 1996). No hay informacidn de la ocurrencia de acompafiamiento en
alguno de estos fenotipos. Finalmente, en la lagartija Uta stansburiana se ha documentado
la coexistencia de tres morfos de machos en la misma poblacion, los cuales difieren en
coloracion y en las conductas que emplean para obtener parejas (defender territorios
amplios con harems, territorios pequefios 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 estd 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 excepcion de dos especies herbivoras (Schall, 1983;
Dearing y Schall, 1992, 1994), los teiidos son insectivoros o carnivoros cuyas altas tasas
metabolicas requieren de una ingesta calorica elevada (Anderson y Karasov, 1981 y sus
referencias). En concordancia, la mayoria de las especies buscan activamente a sus presas,
empleando principalmente la vista y la quimio-recepcion (olfato y vomero-olfato) y
desplazandose por &mbitos hogarefios extensos (Pianka, 1966; Regal, 1978; Magnusson et
al., 1985; Anderson, 1986; Schwenk, 1993, 1995; Cooper, 1997). Como resultado, la
defensa de los ambitos hogarefios resulta energéticamente ineficiente y, con excepcion de
una especie, los teiidos no son territoriales (véase la revision en Stamps, 1977; Anderson y
Vitt, 1990; Censky, 1995).

La reproduccion en teiidos de zonas templadas suele ser estacional, mientras que en
los teiidos tropicales va de continua a estacional (véase las referencias en el Capitulo 2). En
general, los ciclos reproductores de machos y hembras suelen coincidir en el tiempo. En el
caso de especies con reproduccion estacional, las temporadas reproductoras duran de
semanas a meses y durante éstas los machos producen espermatozoides de manera
continua, mientras que los ciclos ovaricos de las hembras suelen mostrar diversos grados de
asincronia. Ademas, siguiendo el patron de la mayoria de los saurios, las crias no reciben
cuidados parentales tras la oviposicién y los machos no hacen aportaciones directas de
recursos a las crias. En consecuencia, es de esperar que en un dia dado de la temporada
reproductora haya mas 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 seleccion intra-sexual que las especies
territoriales con estrategias de emboscada o herbivoras y que esto explicaria que los teiidos
exhiban menos dimorfismo sexual en tamafio que los iguanidos. Sin embargo, en la
mayoria de los teiidos estudiados hay un claro patrén de dimorfismo en tamafio sesgado
hacia los machos, el cual aumenta con el tamafio promedio de la especie (e.g. Fitch, 1981;
Lewis, 1986; Anderson y Vitt, 1990; Vitt y Breitenbach, 1993). En teiidos, el tamafio de
los machos se relaciona positivamente con su dominancia (Lewis y Saliva, 1987; Mendoza-
Varela, 2006) y en interacciones agonisticas diadicas suele ganar el macho méas grande
(Anderson y Vitt, 1990; Censky, 1995; mis datos no publicados). Ademas, se ha sugerido
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que la tasa de interacciones agonisticas entre machos podria 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). Aln asi, se ha documentado la paternidad multiple 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 acompafiamiento 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-Martinez, 2005; Mendoza-Varela, 2006; este estudio;
Aspidoscelis communis y Aspidoscelis sacki, observaciones personales). La informacion
conductual y sobre la condicion 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. Asi, se ha
sugerido que el patron de dimorfismo sexual en la familia (el cuerpo, cabeza y los musculos
masticadores —pterygo-mandibularis— de los machos son méas grandes que los de las
hembras) resulta de las ventajas competitivas que confiere un tamafio grande al repeler a
machos rivales durante el acompafiamiento (Anderson y Vitt, 1990; Censky, 1995).

El género Aspidoscelis esta compuesto por lagartijas de tamafio medio (no mayor a
20 centimetros de longitud hocico-cloaca). Aunque la sistematica del género esta lejos de
haber sido resuelta, existen mas 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 morfoldgica (Reeder et al.,
2002). Todas las especies de Aspidoscelis para las que se tienen datos son insectivoros
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 evasion de depredadores podria explicar que todas las especies del género
tengan cuerpos fusiformes y esbeltos y fuertes musculaturas en las extremidades traseras. A

su vez, la anatomia aerodindmica de los Aspidoscelis parece estar relacionada con el
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pequefio tamafio y masa relativa de sus puestas, en comparacion con especies de saurios
que “se congelan” para evitar a los depredadores y que tienen nidadas mas grandes en
relacion al tamafio de sus cuerpos (Vitt y Breitenbach, 1993). Al igual que en el resto de la
familia Teiidae, en Aspidoscelis existe dimorfismo sexual en tamafio corporal sesgado a los
machos (Anderson y Vitt, 1990). Ademas, en el género existe una tendencia general de
dimorfismo sexual en diversos aspectos de la fisiologia: los machos suelen exhibir
velocidades de arranque de carrera, capacidades maximas de agotamiento, tasas
metabolicas estandar y tasas de pérdida evaporativa de agua mas altas que las hembras,
incluso tras controlar el efecto del tamafio corporal (Cullum, 1998). La mayoria de las
especies son sexuales (gonocoricas), 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, asi como
en matorrales de la costa central del Pacifico mexicano. La subespecie A. costata huico es
comun en la costa de los estados de Sinaloa, Nayarit y Jalisco, asi como en Isla Isabel,
Nayarit, donde es notablemente abundante. Se trata de una especie sexual de tamafio
mediano (hasta 11 cm de longitud hocico-cloaca en los individuos mas grandes), con una
dieta generalista basada en toda clase de artrépodos, complementada de manera oportunista
por otras presas y alimentos que busca activamente durante las horas de luz (en Isla Isabel,
pequefos reptiles como geckos, Hemidactylus frenatus y Phyllodactylus turcicus, crias de
su misma especie y de iguanas negras, Ctenosaura pectinata; huevos de su misma especie y
de la lagartija espinosa, Sceloporus clarkii; e incluso carrofia; observaciones personales).
En Isla Isabel, las lagartijas rayadas son depredadas en sus madrigueras por dos
depredadores de habitos crepusculares: las culebras falso coralillo, Lampropeltis
triangulum nelsoni (Rodriguez y Drummond, 2000), y las ratas de barco, Rattus rattus; y
durante las horas del dia por garrapateros pijuy, Crotophaga sulcirostris. Ademas, las
lagartijas rayadas fueron presa de gatos ferales, Felis domesticus, por lo menos durante 80
afios (Osorio-Beristain y Torres, 1992), hasta la erradicacion de estos ultimos en 1995
(Rodriguez 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 mas anchas (4.1%), altas (4.8%), largas
(5.9%) y voluminosas (15.7%) que las de las hembras (controlando por el tamafio corporal;
mis datos no publicados). Ademas existe dimorfismo sexual en coloracién: 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 tamario y, presumiblemente, en
edad (observaciones personales). La region gular suele ser exhibida a las hembras durante
el cortejo, mientras que ambas regiones son exhibidas a otros machos durante los
encuentros agresivos.

Observaciones anecdoticas sugerian que el sistema de apareamiento social de las
lagartijas rayadas es de poliginia por defensa sucesiva de hembras y que los patrones
conductuales de acompafiamiento y cortejo eran similares a los descritos para otras especies
dentro de la familia y el género (A. Quijada, comunicacion personal; observaciones
personales). Sin embargo, hasta este estudio no se habia descrito aspecto alguno de la
reproduccion o de los sistemas de apareamiento social y genético de la especie. Ademas,
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.

I11. Hipotesis y objetivos
La hipdtesis central de esta tesis es que el acompafiamiento 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 reduccion del riesgo de depredacion tanto para los machos como para las hembras, la
reduccidn del hostigamiento sexual de machos hacia las hembras, el aporte de beneficios
energéticos de los machos a las hembras, la evaluacidn pre-copulatoria de pareja por
machos y por hembras, el cortejo post-copulatorio por los machos, la eleccion de pareja

38



indirecta por parte de las hembras, el acceso a cOpulas 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 relacion entre el acompafiamiento y el ciclo reproductor de las
hembras (Capitulo 2). Dada la inexistencia de informacion sobre la reproduccion de la
especie, esta primera fase del trabajo implico caracterizar aspectos basicos como los
tamafos minimos a la madurez sexual, la estacionalidad de la reproduccion en la poblacion
de Isla Isabel, sus correlatos meteoroldgicos y la posible ocurrencia de varios eventos
(indicados por la ocurrencia de acompafiamientos) en una misma temporada para los
machos y las hembras. Asi mismo, obtuve una estimacion gruesa de las oportunidades de
apareamientos que los machos podrian perder al acompariar a una hembra receptiva
(Apéndice 2). El segundo objetivo consistio en una descripcion mas detallada de la relacion
entre el acompariamiento y la condicion reproductora de las hembras que participan en él,
asi como de las conductas asociadas al acompafiamiento, a fin de inferir su grado de
concordancia con las predicciones derivadas de varias hipotesis funcionales (Capitulo 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 hipotesis de que el
acompafiamiento funciona como custodia post-copulatoria de pareja (Capitulo 4).
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ArsTRACT—Timing of sexual activity by males and females 5 a cntical aspect of mating systems. We
analyzed whether reproducton in western Mexican whiptail lizards, Aspidoscelis costata, on a tropical
Pacific island in Mexico is seasonal or continuouns,
factors. Macroscopic and microscopic analyses of monthly samples of gonads showed that reproductive
cycles of males and females were seasonal (Febrary=September) and significanidy associated with day
length, Necropsies did not evidence an overlap between successive reproductive events in females,
However, our observations of free-ranging females showed that 35% of them were accompanied by
males =1 time//season, with intervals between accompaniments of 14=-31 days. In addition, observations
of captive females and males revealed that accompaniment lasted 2-5 days, seemingly coincided with

and whether it i1s linked to certain meteorological

female recepuvity and was broken 8-12 days before egglaying. Repeated accompaniment by males
suggests females have successive reproductive events within a season.

RestMEN—El patron temporal de actividad sexual de machos v hembras es un aspecto crucial de los
sisternas de apareamiento. Analizamos si la reproduccion de la lagartija mayada, Aspidoscelis cosiata, de
una isla tropical del Pacifico mexicano es estacional o continua v si esti relacionada con algunos

factores meteorologicos. Anilisis macro v microscopicos de las gonadas de muestras mensuales de
especimenes mostraron que los ciclos reproductivos de machos y hembras son estacionales (febrero a
sepiembre) v que estan asociados significativamente a la duracion del dia. Las necropsias no
evidenciaron solapamiento entre eventos reproductores sucesivos en las hembras, Sin embargo,
nuestras observaciones de hembras libres mostraron que por lo menos 35% de éstas estivieron
acompanadas por machos =1 vez en la misma temporada, con intervalos de 14 a 31 dias entre
acompanamientos. Ademais, nuestras observaciones de hembras en cautiverio revelaron que el
acompanamiento duraba de 2 a 5 dias, aparentemente coincidia con la receptividad de las hembras, v se
disolia de 8 a 12 dias antes de la oviposicion. Asi, los acompanamientos repetidos sugieren que las
hembras tienen varios eventos reproductores sucesivos en una temporada.

June 2008

Timing of reproductive activity in tropical
squamates has been linked to rainfall {e.g., Cruz
etal, 1999}, day length (e.g., Rodriguez-Ramirez
and Lewis, 1991; Censky, 19954), water availabil-
ity (Stamps and Tanaka, 1981), phylogenetic
constraints (Dunham and Miles, 1985), and
biogeographic history (Dunham and Miles,
1985; Censky and McCoy, 1988). Although
reproductive cycles of temperate teiids are
markedly seasonal and associated with strong
winter-summer weather fluctuations (Pianka,
1970; Burkholder and Walker, 1973; Schall,

1978), reproduction in tropical teiids ranges
from continuous (e.g., Leon and Cova, 1973;
Vit, 1982, 1983; Dearing and Schall, 1994) 1o
seasonal. Seasonal cycles of these lizards are
correlated with rainfall (e.g., Magnusson, 1987;
Vit and Colli, 1994; Ramirez-Bautsta et al.,
2000), temperature (Ramirez-Bautista et al,,
2000); Ramirez-Bautista and Pardo-De la Rosa,
2002; Hernandez-Gallegos et al., 2003), and day
length (Rodriguez-Ramirez and Lewis, 1991;
Censky, 19954 Manriquez-Morin et al., 2005},
although there are some species of teiids whose
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seasonal cycles do not seem to be linked to
meteorological factors (Simmons, 1975; Cruz et
al., 1999).

Among teiids, reproductive cycles of species of
Aspidoscelis (formerly Cremidophorus; Reeder et
al., 2002) have received much attention. Most
Aspidoseelis reproduce in spring and summer;
those from temperate zones are reproductively
active for 45 months (Vi and Breitenbach,
1993), while wropical species are active for 6-
8 months (Ramirez-Bautista et al, 2000; Ra-
mirez-Bautista and Pardo-De la Rosa, 2002;
Hernidndez Gallegos et al, 2003; Manriquez-
Moran et al, 2005). There is a single study in
which continuous reproduction has been report-
ed for the genus (Aspidoscelis deppit; Fitch, 1973).

Behavioral aspects of reproduction in teiids
have received some auention (Anderson and
Vi, 1990; Censky, 19954). An importiant, seem-
ingly widespread, element of mating systems in

teiids is male accompaniment of receptive
females near ovulation (Stamps, 1983; Anderson
and Vit, 1990; Censky, 19958), which commonly
has been regarded as post-copulatory mate
guarding whereby males protect their paternity
(e.g., Anderson and Vitt, 1990; Censky, 19958
Olsson et al., 1996; Cooper and Viu, 1997,
Olsson and Shine, 1998). Because mate guarding
is costly to males (Cooper and Viw, 2002;
Ancona-Martinez, 2005), it should be resiricted
to those stages of the female reproductive cycle
when eggs are more likely to be fertilized;
namely, around ovulation. Indeed, in two teiids,
accompanied females have been shown to have
vitellogenic follicles of owlatory size (Anderson
and Viu, 1990; Censky, 199584, and in one of
them, oviposition takes place a few days after
accompaniment {(Anderson and Karasov, 1988).
Hence, accompaniment has been used as a
behavioral indicator of successive female repro-
ductive events in teiids (Anderson and Karasow,
1988; Censky, 1995 5).

Our observations indicate that, like other
teiids, western Mexican whiptail lizards, Aspidos-
celis costata of Isla Isabel, Nayarit, Mexico, have a
polygynous mating system based on male accom-
paniment and apparent defense of successive
females. Information on reproductive phenology
of the species is lacking and would be valuable to
obtain a clearer understanding of the mating
system of these lizards and to assess potential
reproductive benefits males obtain from accom-
panying females. Our goals were to analyze

vol, 53, no, 2

timing of sexual activity by males and females,
as well as to describe various aspects of repro-
duction in a tropical insular population of A.
costata. Specifically, we sought (1) to establish
whether the population reproduces continuously
or seasonally, (2)
meteorological factors are associated with timing

to explore whether any

of male and female reproductive cyeles, (3) to
establish whether females have several clutches
within a season, should reproduction be season-
al, (4) to establish whether size of female is
linked to fecundity or size of egg, (5) to measure
duration of accompaniment by males, and,
finally, (6) to determine when oviposition occurs
relative 1o the end of an accompaniment event.

MaTERIALS AND METHODS—Study Area and Meteo-

rological Data—We conducted  field work on Isla
Isabel, Nayarit, an 82-ha volcanic island 28 km off the
Pacific coast of Mexico (21°51'N, 1057°55"W), where we
found lizards in low deciduous dry forest of Cmiceva
tapia trees, Euphorlia schiendalli bushes, and an under
story where cyperaceans predominated. There are no
records of precpitaton and temperature for Isla
Isabel, so we obtained data from the closest metcoro
logical station, at San Blas (on the coast of Nayarit,
~75 km SE from Isla Isabel). Although more humid,
the climate of San Blas is similar to that of Isla lsabel in
that mainfall is markedly seasonal and concentrated in
the hurricane season, June-November (Fig. 1), and
mean temperature is highest during summer (Fig. 1).
We tbulated data on day length from the United
States Naval Observatory online databases (Fig. 1).
Specimen Collection and Necropsies—We captured
213 lzards by noosing on 11 about monthly visits to Isla
Isabel, March 1998-February 1999, except for Decem-
ber 1998, We captured lizards as we walked over the
island 0800-1500 h. Before sacnfice, we weighed each
specimen to the nearest (L1 g and measured its snout—
vent length to the nearest (L1 mm with vernmier
callipers. We sacnficed specimens by an overdose of
inhaled ether, fixed them in 10% formalin within 2 h,
and stored them in 70% ethanol unil they were
necropsied. We deposited specimens in the Coleccion
Nacional de Anfibios v Reptiles, Instituto de Biologia,
Universidad Nacional Autdnoma de Méxic
We necropsied all lizards after preservation to (1)
count and measure diameter of vitellogenic follicles
and length of oviductal eggs to the nearest (.01 mm,
and (2) measure width and length of both testes of
each male. We caloulated testis volume ag that of an
ellipsoid (Jones, 1970), and obtained an average for
each male. We regarded females as adult if their snout—
vent length was equal or above the minimum size at
sexual maturity, e, the snout=vent length of the
smallest female with either enlarged tollicles (vtello-
genic follicles =3 mm in diameter; Vi, 1982; Rodr-
guez-Ramirez and Lewis, 1991; Taylor et al, 1992;
Censky, 1995a) or oviductal eggs. We used residuals of
the regression of testis volume on snout=vent length of
all adult males (see below) as a sire-comected index of
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Fis. 1—a) Monthly rainfall for San Blas, Nayarit,
Mexico, and b) monthly temperature {open squares),
and thermal oscillation (solid triangles) for San Blas,
Nayarit, Mexico, and number of daylight hours (solid
circles) for Isla Isabel, Nayarit, Mexico, for March
1998-February 1999,

testis size (an indicator of male reproductive activity) in
our graphs.

Histological Analyses—To  confirm  reproductive
activity, we also made histological preparations of lefi
testes of three males per monthly sample (those with
the smallest, median, and largest snout-vent length for
that month) and the 10 smallest males in the entire
vear sample by dehydration in alcohol, clearing in
xvlene, embedding in paratfing, sectioning at 5 (m, and
staining with hematoxylineosin (Humason, 19797, We
considered males in this histological sample as repro-
ductively active if they showed evidence of spermato-
genesis (spermatocytes 1 or 11 or mature sperm in
cither testicular or epidydymal tubules). We regarded
males in the general necropsy sample as adul if their
snout=vent length was equal or above the minimum
size at sexual maturity (snowt=vent length of the
smallest male with evidence of spermatogenesis).

Reproduction and Meteovological Factors—We eval-
uated relations between reproduction and meteorolog-
ical factors by Pearson's correlation coetficients of
monthly averages of day length, mean daily tempera-
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ture, and thermal oscillation (daily difference between
maximum and minimum temperatures) against the
monthly proportion of females with enlarged follicles
or oviductal eggs and tesus volume.

Snout—vent Length of Females and Size of Clutches
and Egrs—We evaluated the association between the
snout=vent length of speamens and both cutch size
and egg size with Pearson's correlation coetficients. We
estimated clutch size by counts of enlarged witellogenic
tollicles or oviductal eggs because slopes of regression
lines of enlarged follicles and oviductal eggs against
snout=vent length (b = (LO68, » = 28 cluches; b =
0.08, n = 11 clutches, respectively) did not significantly
ditter (¢ = 0.24, df = 35, P = (.19). We also carned out
an ANCOVA (covanate: snout-vent length) to look at
whether clutch size vaned in relation to month when
clutches were produced.

Assessment of Multiple Reproductive Fuvents of
Femeales—We inferred occurrence of more than one
reproductive event within a season from presence of
enlarged follicles and macroscopic corpora lutea or
oviductal eggs within a female, a procedure that relies
on the assumption that successive reproductive cycles
of a female may overlap. Such overlap has been
observed in other Aspidoscelis  (Christiansen, 1971;
Cuéllar, 1984; Anderson and Karasov, 198H) and in
Ameiva plei (Censky, 1995a). However, it also has been
suggested that i parthenogenetic and sexual species
ot Aspideseelis, individual females show a resting period
between oviposition and onset of a new vitellogenic
cycle within the same season (Moore et al., 1985). To
account for this possibility, we opportunistically mon-
itored 20 marked (colored glass beads sewn unto the
tail; Fisher and Muth, 19389), free-ranging females that
were being observed in a behavioral study (Ancona-
Martinez, 2005) on Isla Isabel duning Apnl-July 2003,
During daily visits to their home ranges, we recorded
how many times these females were seen being
accompanied by a male (ie., a male was observed
within (L5() m or in contact with the body of the female
for =2 consecutive minutes), as well as number of
days between records of accompaniment events. For
each temale with =2 records of accompaniment events,
we averaged intervals between records and pooled
these averages with the single intervals from females
with two accompaniment events to obtain the mean
interval between accompaniment events. Cur assump-
tion in using this approach was that accompaniment
events signal reproductive events of females (Anderson
and Karasov, 1988; Anderson and Viit, 199 Censky,
19955). We validated this assumption by keeping a
group of accompanied females in captivity to assess it
oviposition ensued accompaniment events,

Accompaniment Dwration and Time to Ouiposi-
fion—To establish length of accompaniment period
and when oviposition takes place relative to end of
accompaniment, we kept 10 groups of wildcaught
lizards (each with three large males of similar snout-
vent length and one large female) separately in semi-
natural mesocosms set up on Isla Isabel in May-Aungust
2002 and 2005, These groups were observed in a
behavioral study (], Zaldivar-Rae et al., unpublished
data). The mesocosms were 30-m2, round. flat arcas
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(diameter, 6.2 m) limited by weatherproof PVC tarp
walls, with a permanent blind on one side from which
the whole area could be watched. We covered the soil
of mesocosms with leaf litter and included piles of dead
tree branches as hiding places, to resemble forested
arcas where lizards usually occur in high de
also included four clay-tile mounds on oppos:
each mesocosm as refuges, and a plastic water bowl
between each pair of tile mounds, To provide shade
that resembled that from the forest canopy, we
stretched a fish net 2 m above the entire mesocosm
and covered it with dry grass. We captured cockroach-
es, Peiplanela americana, in the forest every night and
released them in large amounts in mesocosms o
ensure lizards fed ad libionm.

We waited tor the female in each group to become
sexually receptive, accept courtship from one of the
males, and copulate with him, after which accompani-
ment of the female by the copulating male usually
started. To confirm occurrence of accompaniment and
establish that it had finished, observers recorded
estimated distance between the accompanying male
and female every 10 min throughout the day. We
considered accompaniment to occur on an observation
day if =51% of distance estimations between the
female and a male, after they sustained a copulation,
were =056 m, and regarded accompaniment as fin-
ished on the day when =51% of distance estimations
were =1 m (endofttrial day; the day before was
theretore regarded as end-of-accompaniment day).
The day after the end-of-trial day, we released males
in their capture sites and transferred females o
individual 19-L. plastic buckets fitted with a mosquito-
mesh lid and a semicircular picce of cardboard o
provide shade. We filled buckets to a depth of 15 cm
with sieved soil collected from areas where lizard
burrows were common, and covered the surface with
dry grass. Soil and grass were moistened twice a day
with a spray bottle. We fitted all buckets with a plastic
water bowl and a small piece of clay tile, under which
most lizards dug a burmrownest. We fed lizards 2-3 live
cockroaches sprinkled with Reptovic™ calcium-vitamin
supplement everyvday until egg-laying occurred. Buck-
ets were placed under the sun so that females had ad-
libitum access to both light and shade, and thus, were
able tw thermo-regulate. We monitored  gravidity
development three times a day and egglayving was
readily identified because the abdomen of females
grew progressively larger and suddenly became thin
after eggs were laid. We then recorded number of
days between end-of-accompaniment day and oviposi-
tion day. We retrieved clutches =4 h after egg-laying
by gently removing all soil by hand untl the nest
chamber was located. We recorded size of clutches
and length of eggs, and evalnated the relationship
between these vanables and snout=vent length of
females as described above. We did not pool data
for clutch and egg size with those obtained from
necropsies because the sample of captive-females
was biased toward large females (due to requirements
of the parallel behavioral study) and eggs were
collected afier oviposition (which likely affected their
size due to water uptake in the oviduct and the nest
chamber).

vol. 5%, no. 2

Resurrs—We observed and captured lizards
throughout the vear. Both sexes were active on
every visit, except January, when we sighted few
lizards (coinciding with cold winds blowing from
open ocean, although it was clear and sunny).
We observed frequent male-male agonistic en-
counters and male-female interactions during
February-September, indicating that reproduc-
tion occurred in spring and summer. Although
we did not quantify sightings, we did not notice
any neonates (snout—vent length —30 mm, volk
sac scars present) until our visit in late June,
when we commonly encountered them as we
walked the island. We saw considerably fewer in

July and August and none in September and

October, although they were common again in
mid-November.

Reproductive  Activily  of  Females—Mimmum
snout-vent length at sexual maturity of females
was 68.4 mm. Females were reproductively active
from late February, when follicles began to
enlarge, until September (Fig. 2). Oviductal eggs
present  during February—September.
Throughout this period there were always some
adult females not apparently active, showing
some degree of reproductive asynchrony in this
population (Fig. 2). In addition, the proportion
of reproductively active females (females with
enlarged follicles or oviductal eggs divided by all
females in the monthly sample) significantly

were

differed among months within the reproductive
season (February—September), with the highest
proportions in March and June and the lowest in
February, April, and August (Gest, G = 19.31, df
=7, P < 0.01; Fig. 2).

Reproductive Adtivity of Males—Males reached
sexual maturity at a minimum snout-vent length
of 59.8 mm and testis volume was correlated with
body size (2 = 0.19, £ < 0.001, n = 96). The
reproductive activity period of males was similar
to that of females, with testes beginning to
enlarge in February, and waning in size during
August and September (Fig. 3). An ANCOVA
revealed significant differences in testis volume
throughout the year (factor: month, covariate:
snout—vent length; £ = 10.63; < 0.001), due 1o
significantly lower testicular volumes during
months of apparent sexual inactivity (October—

January) than during months of sexual activity

{February—September; post-hoc comparison, Stu-

dent-Neuman-Keuls test; P <2 0.001; Fig. 3).
Estimations of reproductive activity based on

testis volume reflected histological observations.
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percentage of females with vitellogenic follicles, ovi-
ductal eggs, and previtellogenic follicles, respectively;
numbers above bars are females collected in each

month; n.d. = no data.

In February, testes were recrudescent (Fig. 3),

with abundant spermatogonia and few spermato-
cvtes I and II. By March, seminiferous tubules
were fully active; spermatogonia, spermatocytes |
and 11, and spermatids were abundant, and many
mature spermatozoa were present in the lumen

of both testicular and epididymal wbules.
Regression took place in September, when few
spermatocyles and spermatids were seen,
some spermatozoa were still present in the
lumen of testicular and epididymal mbules.

Testicular quiescence occurred in October; only

but
.

spermatogonia were observed and wibules gen-
erally were closed (Fig. 3).

Reproduction and  Meteorological  Factors—The
monthly proportion of females with enlarged
follicles or oviductal eggs was positively correlat-
ed with day length (2 = 0.51, P= 0.01, n = 11},
but not with mean temperature (2 = 0.03, P =
(.63, n = 11), thermal oscillation (»2 << 0.01, P =
(.90, n = 11), or rainfall (2 <<0.01, P= .84, n =
11). Testis volume was positively correlated with
day length (2 = 0,41, P < 0.001, » = 96), and
with thermal oscillation (2 = 0.07, P=0.01, n =

96), but notwith mean temperature (2 < 0.01, P
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FiG. 3—Scasonality of reproductive activity of male
Aspidoscelis costata collected on Isla Isabel,
Mexico, in March-November 1998 and January-Febru-
ary 1999, Bars indicate gonadal activity phases as
evidenced by histological analysis; @ =
Rec = recrudescence; Reg = regression.

Nayarit,

(]lli{‘.ﬁ-{'.{‘l!{'.{‘;

= (1L.95, n = 96) or rainfall (»2 = 0.03, P = 0.07, n
= 96).

Mudtiple Reproductive Events of Females—None of
the 92 females captured during the breeding
season (February—September) showed concur-
rent enlarged follicles and corpora hitea or
oviductal eggs. Only 3 of the 11 females with
oviductal eggs also had corpora lutea, which
suggests that degradation of the corpus luteum
occurs at some point during gravidity. Thus,
indication of overlap between
successive ovarian cycles in individual females.
However, our ohservations of 20 marked females
showed that 4 of them (20%) were accompanied
by males twice and 3 (15%) were accompanied 3
, during April-July. In all cases,

there is no

times accompa-
niment events involved courtship by the accom-
panying male and at least one copulation
between the pair. Mean interval between succes-
sive records of accompaniment was 21.9 days (8K
= 2.05). Range of intervals was 14-31 days (n =
10 intervals; exclhiding females with several
accompaniment events).

Snol—vent Length of Females, Clutch Size, and
Egr Size—Chutch size from specimens ranged
from 1 to 4 eggs (mean = 2.6, n = 39 chuiches),
and was significantly correlated with snout—vent
length of females (#* = 0.25, # = 0.001; Fig. 4).
Mean length of egg was 16.11 mm (SE = 0.43,
range = 14.13-18.50, n = 11 average per-clutch
lengths from 11 females with oviductal eggs) and
was not significantly correlated with snout—vent
length of females (2 = 0.02, P = 0.64). There
difference in clutch

was no  significant size



180 The Ssuthavestern Naturalist

between months during the reproductive season
(February—September; ANCOVA, factor: month,
covariate: snout—vent length; F = 0.53, P = 0.80).
Mean clutch size for captive females was 4.3
eggs (range = 4-5 eggs; n = 9 cluiches; Fig. 4;
one female either died in a burrow or escaped
from the enclosure after the end-of-accompani-
ment day, so the clutch could not be retrieved),
and mean length of egg was 16.4 mm (SE = 0.50,
range = 15.20-19.05 mm, n = 8 clutches, stuck
eggs in one clutch impeded measurement).
Dhration of Accompaniment and Time to Oviposi-
tion—Average between introduction of
lizards in enclosures and onset of accompani-
ment in the 10 captive groups was 8.6 days

time

(range = 4-17 days). Mean duration of accom-
paniment by males of the then captive females in
these groups was 2.6 days (range = 2-5 days).
Accompaniment seemed to coincide with recep-
tiveness of females; we observed 58 copulations
in response to courtship by the accompanying
male, 55 of which occurred during accompani-
ment, one on the day before accompaniment
started, and one on the end-of-rial day. There
was a single event where a female responded to
courtship and copulated with a different male
than the one that later accompanied her, and
this took place on the day before accompani-
ment started. Egglaying took place on average
9.8 days after the last day of accompaniment
(range = 8-12 days; n = 9 females).

Discusston—S8ize at Sexual Maturity—Male A
costaia become sexually mature at 59.8 mm
snouwt—vent length, and females do so at
68.4 mm. These values are similar to
observed among temperate and wropical sexual
species of Aspidoscelis of similar sizes (Vi and
Breitenbach, 1993: Ramirez-Bautista and Pardo-
De la Rosa, 2002; Hernandez-Gallegos et al.,
2003; MataSilva and Ramirez-Bautsta, 2005).
Conversely, females of A. costatz become sexually
mature at a larger snout—vent length than
tropical parthenogenetic species of Aspidoscelis
of similar sizes (Hernindez-Gallegos et al., 2003;

those

Manriquez-Morin et al., 2005).

Reproductive Seasonality and Relations to Meteoro-
logical Factors—Both males and females of A
costata appear to be reproductively active almost
exclusively during February—September, and
reproduction is associated with day length rather
than with rainfall or temperawre. This pattern is

similar to those observed in the sexual teiids
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Ameiva exsul and Ameiva wetmorel of Puerto Rico
(Rodriguez-Ramirez and Lewis, 1991) and A. plei
of Anguilla and Dog Island {Censky, 19954).
Coastal and insular populations of the parthe-
nogenetic species Aspidoscelis rodecki from Puerto

Juirez and Isla Contoy, Aspideseelis maslini from

Champoton, and Aspidoscelis cozumela from Isla
Cozumel (all in the Yucatin Peninsula, Mexico)
also have similar reproductive and activity cveles
(nortes; Herndndez-Gallegos et al., 2003; Manri-
quez-Moran et al,, 2005). In A. cozumela, repro-
duction seems to be associated with day length,
as in the sexual species (Manriquez-Moran,
2005), as well as with temperature and occur-
rence of spells of relatively cool overcast days
(Hernindez-Gallegos et al., 2003). Reproduction
in A. maslini and A. rodecki also is associated with
temperature and occurrence of nortes, but there
is no information on a potential relationship
with day length. This is also the case for the
sexual Aspidoscelis deppii from Isla del Carmen
and Aspidoscelis angusticeps from Celestin, also on
the Yucatin Peninsula {Hernindez-Gallegos et
al., 2003). None of the species on the Yucatan
Peninsula have reproduction associated with
rainfall (Hernindez-Gallegos et al., 2003).
Although seasonal repreduction is commen in
Aspidoscelis (see Fitch, 1973, for an exception),
the particular reproductive similarities between
A. tostata and the aforementioned species prob-
ably are meteorological
between Isla Isabel and populations in the
Yucatan Peninsula and Caribbean; all are located

due 1o similarities
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in tropical-seasonal environments, where rains
iated with the hurricane season (June—
October), they are situated within a latitudinal
strip approximately between 18 and 22°N (thus,
having similar photoperiod cycles), and temper-
ature oscillations lag day length by about
1 month in Isla Isabel, Puerto Rico, and Angu-
illa. However, populations of the sexual species
Aspidoscelis  communis  (Ramirez-Bautista and
Pardo-De la Rosa, 2002) and Aspidoscelis line-
atissima  (Ramirez-Bauusta et al, 2000) from
Chamela, on the Pacific coast of Mexico, share
climatological and latitudinal features with Isla
Isabel, the populations in the Yucatin Peninsula

Al Ass

and Caribbean, and are located in the hurricane
zone, but their spring-summer reproductive
cycles are correlated with temperature or rain-
fall, not with day length.

Multiple  Reproductive Fuents of Females—We
found no evidence from necropsies that succes-
sive ovarian cycles of females from Isla Isabel
overlap (i.e., concurrent enlarged follicles and
corpora hitea or oviductal eggs). Degradation of
corpora lutea (luteolysis) and the consequent
dropin progesterone levels seems to be linked to
oviposition in oviparous squamates (Guillette,
1987; Xavier, 1987) and the fact that a majority
of females with oviductal eggs in our study lacked
corpora hitea suggests that this is the case for A.
costata. Likely, our necropsies did not reveal
successive reproductive events because corpora
lutea disappear and eggs are laid before volk-
deposition starts in a new clutch, as suggested by
Moore et al. (1985). Conversely, our observations
of free-ranging females indicate that at least
some females can reproduce up to three times in
a season, insofar as every accompaniment by a
male, the associated copulations, its coincidence
with female receptivity, and ensuing oviposition
indicate a female reproductive event. Multiple
within-season reproductive events have been
reported for many other female teiids {(e.g., Vin
and Breitenbach, 1993; Censky, 19954 Manri-
quez-Morin et al., 2005).

Intervals between accompaniment events were
14-31 days, which should include 2-5 days of
accompaniment (assuming we recorded accom-
paniments on their first day of occurrence) and
the subsequent 8-12 days of gravidity. Therefore,
follicles must go through 4-14 days of vitello-
genesis to reach ovulatory size, when receptivity
initiates and a new accompaniment starts.
Female cycles last about a month in other
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Aspidoscelis  (Christiansen, 1971; Manriquez-
Moran et al., 2005). Duration of the female cycle
and reproductive season in A. osiala suggests
that females have the potential for =3 reproduc-
tive events, if we consider that we only recorded
multiple accompaniments for a fraction of the
reproductive season (April-July). Nevertheless,
the apparently bimodal temporal pattern of
hatching (neonates commonly observed in June
and November) seems more consisient with most
females reproducing more or less synchronically
twice within a season, and other females repro-
ducing only once, either in spring or summer.

Snout—vent Length of Females and Clutch Size—
Mean clutch size in A, costela, as determined
from necropsied specimens, was 2.6 eggs, similar
to other Aspidoscelis of similar sizes (Vitt and
Breitenbach, 1993). Range of cluich size in A.
costata was 1-5 eggs, and increases with snout—
vent length of females, both similar to other
teiids (Fitch, 1985; Vit and Breitenbach, 1993).
The positive relation between clutch size and
snout—vent length of females may be a basis for a
preference of males for larger, more fecund
females, and males may compete more intensely
for these females (Olsson, 1993).

Accompaniment and Female Reproductive Cyele—
As would be expected of a species without
paternal care, males of A. costate appear to be
continuously sexually active throughout the
period when receptive females are emerging in
the population. Female reproductive activity in
A, costata shows some degree of asynchrony
(Fig. 2), i.
encounters at a given time will be receptive.
Asynchrony in receptivity of females may be the

e., only some of the females a male

only scenario where it is profitable for males 1o
accompany females; theoretical models indicate
that males should accompany females 1o guard
them only when there are few receptive females
at a time, and forego guarding mates altogether
when receptive females are abundant; interme-
diate tactics being evolutionary unstable (Yama-
mura, 1987). Our observations of captive groups
revealed that males had to wait 4-14 days for
females to become receptive. Under these
circumstances, would expect males 1o
compete intensely for exclusive sexual access to

one

the available receptive females and this compe-
tition involves accompanying these females. Male
A. costata accompany females only for 2-5 days
and practically all copulations take place during
that time, which suggests that accompaniment
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overlaps female receptivity. Moreover, accompa-
niment is likely to overlap ovulation, because it is
completed several days hefore oviposition, i.e.,
before the period when fertlized eggs move
through the oviduct. This pattern of coincidence
between accompaniment and receptivity and
ovulation in females is remarkably similar to
those of the temperate Aspidoseelis tigra (Ander-
son and Karasov, 1988; Anderson and Vitt, 1990)
and the tropical A. plei (Censky, 19958). Quali-
tatively similar accompaniment occurs in Aspi-
doseelis sacki of Tehuacin and A. communis of
Chamela, Mexico (JZR, pers. observ.). Hence,
accompaniment seems to be a common feature
of teiid mating systems, despite marked differ-
ences between temperate and tropical environ-
ments, and its occurrence appears to be a
reliable behavioral indicator of clutch produc-
tion.

In summary, based on our lines of evidence
and the ranges of our data, we can outline a
general picture of reproduction in western
Mexican whiptails on Isla Isabel: (1) reproduc-
tion is seasonal, spans February—September for
both sexes, and (2) is correlated only with day
length; (3) males produce sperm continuously
throughout the reproductive season, while at
least some females produce more than one
clutch in non-overlapping successive ovarian
cvcles; (4) clutch size and size of female are
positively correlated; (5) accompaniment lasts 2—
5 days and is ended 8-12 days before oviposition
{gravidity period), with a lapse of 14-31 days
between successive events (presumably the dura-
tion of an entire female reproductive cycle).
Therefore, the vitellogenic phase of the ovarian
cvcle may take 4-14 days. Accompaniment seems
to coincide with female receptivity and, because
it is followed by gravidity and oviposition, it likely
overlaps ovulation and fertilization of the eggs.
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Female accompaniment by male whiptail lizar
mate guarding?

Jaime Zaldivar-Rae" & Hugh Drummond
(Laboratorio de Condocta Animal, Departamento de Ecologia Evolutiva, Instituto de
Eeologia, Universidad Nacional Auldnoma de México, AP 70-275, C.R 04510, Coyoacdn,
Mixico, IE México)

(Accepled: | August 20007

Summary

Post-copulatory female accompaniment by males is often interpreted as mate guarding. How-
ever, several allernative hypotheses for the funcion of accompaniment have received litte
attention. We analysed potential functions of post-copulatory accompaniment in whiptail
lizards, Aspidosceliv cortata, by comparing 23 accompanied females and 54 unaccompanied
females in the feld. Male companions closely followed females for 1o 2 days around ovala-
tion, after which females became unreceptive. Unaccompanied females were in all stages of
the reproductive cycle, including 12 nearly-ovalating females. Male companions were aggres-
sive to other males and., on average, won 98.7% of interactions. Only pairs in accompaniment
performed consensual copulations (1 10 3 per pair). Solitary males attempled opportunistic
copulations but did not selectively target nearly-ovalating females, Male companions attacked
rivals altempting opportunistic copulations, but did not copulate in retaliation when attempis
were successful. Accompaniment reduced lunges and pursuits from other males on females,
but did not reduce opportunistic copulations or predation, or increase foraging opportunities
for females. Through accompani ment, males likely (1) copulate repeatedly, (2) swamp rival
sperm, (3) inseminate females more and (4) monopolise access o fertile females, whereas
females may receive (1) posl-copulatory courtship, (2 copulations with high quality males
and (3} sufficient sperm for fertilisation.

Kevwords: Aspidoscelis cosfata, whiptail lizands, Teiidae, accompaniment., mate guarding.
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Introduction

Post-copulatory female accompaniment (hereafter, accompaniment), the ten-
dency of males to maintain close proximity to females after copulation (e.g.,
Birkhead & Meller, 1992, 199%; Andersson. 1994; Olsson & Shine, 1998},
is taxonomically widespread (Birkhead & Magller, 1998). As male compan-
ions vsually repel other males, accompaniment is often regarded as mate
guarding (Beecher & Beecher, 1979; Birkhead, 1979), through which males
protect their paternity of a female’s offspring by reducing her opportunity
to copulate with other males. However, several non-exclusive functional hy-
potheses for accompaniment have been advanced (reviewed in Gowaty &
Plissner, 1987; Birkhead & Maller, 1992; Alcock, 1994), and different {pos-
sibly concurrent) selective forces could maintain accompaniment in different
mating systems, regardless of whether they initially triggered its evolution.

Study of the function of accompaniment has mainly involved birds and
invertebrates (reviews in Birkhead & Maller, 1992, 1998; Alcock, 1994}, In
comparison, there is little quantitative information on accompaniment in rep-
tiles. Particularly, accompaniment occurs in diverse lizards (review in Ols-
son & Madsen, 1998; Olsson & Shine, 1998; Marco & Pérez-Mellado, 1999
Cuadrado, 2001; How & Bull, 2002) and is widely assumed to function as
mate guarding. However, at least eight other functional hypotheses for ac-
companiment are applicable to lizard mating systems, but have received lit-
tle attention: passive presence (Bjdrklund & Westman, 1986); reduction of
predation risk (Martin, 1984; Gowaty & Plissner, 1987; Censky, 1997); re-
duction of male harassment (Lumpkin et al., 1982; Censky, 1995, 1997);
energy intake benefits for females {Censky, 1997): post-copulatory courtship
(Alcock. 1994; Eberhard, 1996); female indirect choice (Cox & Le Boeuf,
1977); access to copulations (Gowaty & Plissner, 1987) and sperm loading
(Dickinson, 1986; Alcock, 1994). The hypotheses and their derived predic-
tions are shown in Table 1, and except for one (energetic benefits for females:
Censky, 1995), none has been tested in reptiles.

The population of Western Mexican whiptail lizards, Aspidosceliv costata
(formerly Cremidophiorns costatuy, Reeder et al., 2002) on Isla Isabel, Na-
yarit, Mexico is especially amenable for mating system studies because it is
extremely dense {=2000 individuals/ha; Zaldivar-Rae, unpubl. data) and the
lizards are tolerant of humans. These diurnal, wide foraging, non-territorial
lizards reproduce seasonally between February and September. Male-male
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competition for females is expected to be intense as males do not provide
care for young and continuously produce sperm throughout the reproductive
season (Zaldivar-Rae et al., in press). Also, male companions are among the
largest and heaviest males in the population and they are aggressive towards
other males {Ancona-Martinez, 2005},

Teiid males either accompany females after courtship and consensual cop-
ulation or opportunistically copulate with them without prior courtship or
subsequent accompaniment (Carpenter, 1962; Anderson & Vitt, 1990; Cen-
sky, 1995; Mendoza-Varela, 2006). In this last case, females usually pull
away from the male and wriggle, sometimes escaping his mouth grip and
running away. Sperm storage between successive ovulations does not seem
to occur in at least one closely related congener of A, costafus (Aspidoscelis
sexlineata, Newton & Trauth, 1992; formerly Caemidoplio
Reeder et al., 2002), possibly due to the seemingly common absence of
sperm storage structures in the genus (Cuéllar, 1966, 1968). However, mul-
tiple paternity within a single clutch occurs in teiids (Lewis et al., 2000),
indicating that females may copulate with multiple males within a single re-
productive event. Consequently, accompaniment in teiids has been regarded
as mate guarding (e.g., Anderson & Karasov, 198%8; Anderson & Vitt, 1990
Censky, 1995).

By observing accompanied and unaccompanied females, and relating be-
haviour of male companions to the reproductive condition of these females,
we sought to confirm that accompaniment results from males following fe-
males rather than vice versa, estimate its duration and establish whether it
overlaps ovulation or fertilisation. Furthermore, we evaluated the consistency
of descriptive data on predation, male aggression, harassment on females,
vigilance, foraging, opportunistic and consensual copulations with predic-
tions of the functional hypotheses for accompaniment shown in Table 1.

ris sexlineatus,

Methods

Study site and sabfects, and general procedure

We worked on Isla Isabel, Nayarit, an 82 ha volcanic island 258 km off the Pa-
cific coast of Mexico (21751'N, 105°53'W). The island’s steep rocky slopes
and small valleys are mainly covered by deciduous dry forest of Crataeva
tapia trees, Euphorbia schlechtendalli bushes, and an understory where
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cyperaceans predominate (Gavifio & Uribe, 1978). The climate is tropical,
with rains in the hurricane season (June—November). In May—July 2001, we
haphazardly located unaccompanied females and male-female pairs in ac-
companiment (see definitions below) by slowly walking through a forested
rocky plain with sparse under-story on the MNorthern side of the island. On
first sighting of subjects, we painted them (including the male in observa-
tions of pairs) by squirting orange ‘puff-up’ T-shirt latex paint (Glugy™,
manufactured by E. Pérez, Mexico City, Mexico) from a narrow PYVC hose,
and noted the individual paint pattern on a picture of a lizard’s dorsum. Paint
marks lasted | to 2 weeks. Informal comparison with unpainted individuals
and pairs in semi-natural enclosures revealed no obvious effects of painting
on behaviour.

Observation began 10 min after marking lizards. Pairs of observers alter-
nated in 2-h shifts following lizards for one or more residual female activity
periods (i.e., from encounter of the female or pair by the first observer, be-
tween 0800 and 1400 b, until the female retreated to a burrow and did not
exit it for 2 h, usually at ca. 1700 h, when lizard activity stops), or until the
focal female remained out of sight for 15 consecutive minutes.

Unaccompanied females were 54 adults (snout—vent length (SVL) =
70.9 mm; minimum SVL at sexual maturity is 68.4 mm; Zaldivar-Rae et
al., in press) that did not have a male within a 0.5 m radius for more than
5 consecutive min during the activity period. Accompanied females were
23 adults (SVL = 79.7 mm) found with an adult male (SVL Z= 87.8 mm;
minimum SVL at sexual maturity is 59.8 mm: Zaldivar-Rae et al., in press)
who remained within a 0.5 m radius for more than half of the observation
day (see distance criteria below). We classified all females in our study as
either accompanied or unaccompanied. We observed 13 of the 23 accompa-
nied females for only one activity period (single-day accompanied females)
and, to estimate the minimum duration of accompaniment, we observed the
others on 2-4 successive days, until accompaniment ended (multiple-day ac-
companied females). Early in the morning, we went to the burrows where
these females retreated the day before and initiated observations when they
emerged.

Behaviowral recordings

Observers recorded the estimated distance (to the nearest 0.1 m) between
the accompanying male's snout and the female's body every 10 min from
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the beginning of observations as <0.5 m, 0.5 to 1.0 m or =1 m. Observers
previously practised with immobile landmarks until Z=90% of their distance
estimations were correct. We considered females as accompanied on an ob-
servation day if =50% of the distances between them and their male com-
panions were =Z0.5 m. Observers recorded the occurrence of foraging, vig-
ilance and following (definitions modified from Censky, 1995: see below)
on audio-tape with scan samples every 60 s, during the single or first day
of observations (henceforth, day 1). Foraging comprised searching (walking
slowly, moving head sideways and tongue-flicking, sometimes probing with
the snout under leaves, debris or in crevices), scratching in the ground or un-
der leaves and eating and drinking. Vigilant individuals were immaobile and
alert, with heads raised, in basking or sitting position. Following occurred
when one pair member walked down the same route as the other within 5 s.

Observers also recorded all (1) opportunistic copulations, (2) unsuccess-
ful opportunistic copulation attempts, (3) consensual copulations, (4) lunges
and pursuits directed by the male companion or other males to focal females
(Censky, 1995} and (5) agonistic behaviour directed by the male companion
to other males or females. In opportunistic copulations, the male did not pre-
viously court the female, but chased her and bite-held her tail or hind legs
while she walked and wriggled as if to break free; the male eventually held
the female still, straddled her and adopted the stereotypical ring-shaped cop-
ula posture {Carpenter & Ferguson, 1977), biting the female’s dorsum and
inserting a hemipenis in her cloaca. After copulation, the male released the
female and she ran away. In unsuccessful opportunistic copulation attempts
females escaped from males and ran away before copulation occurred. Con-
sensual copulations were preceded by courtship, involving the male slowly
approaching and circling the female while inflating his gular region, then
straddling her and copulating. Males never chased or bite-held females™ tails
or hind legs before consensual copulations. Copulations by male companions
were ‘retaliatory” if they occurred within 5 min of the female copulating with
another male or upon reencounter after the pair were =1 m apart. Hemipe-
nis alternation in successive copulations is a behavioural trait by which other
lizards attain maximal sperm transfer ( Tokarz & Slowinski, 1990} and, con-
sequently, may contribute to sperm loading and fertilisation assurance (see
Table 1). Thus, observers recorded which hemipenis males used in copula-
tions. Agonistic behaviour included approaching (walking towards a lizard
within 1 m), lunges (sprints towards a lizard) and pursvits {running towards
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a lizard, usually =1 mj}. arching the back, arched dances (the male and an-
other individual arched while walking in a circle opposite of each other) and
fighting (vigorous wrestling and biting). Individuals departing the site of an
agonistic interaction were assumed to have lost.

To establish whether accompanied and unaccompanied females face dif-
ferent probabilities of predation, observers recorded attacks by milksnakes
(Lampropeltiy triangulum nelsond), common rats (Raffus raffus) and groove-
billed anis (Crarfophaga sulcirosiris), which are known to prey upon lizards
on Isla Isabel.

- Fina = . r o '} , 3 '} v
Jr'-?l.’_.':'.'l’ rinctive condition l:'.r__lll W feniale s

We captured all 13 single-day accompanied females, 9 of 10 multiple-day ac-
companied females, and 50 of 54 unaccompanied females upon emergence
from their burrow on the day atter observations were finished. After weigh-
ing and measuring SVL we examined their bodies for fresh wounds and
killed them by a ketamine injection to the encephalus through the foramen
magnum. The animals died immediately, and this was ensured by exsan-
guination. We immediately measured the diameter of each ovarian follicle to
the nearest (0.1 mm and assigned females to a reproductive category: (1) pre-
vitellogenic follicles, largest follicle without apparent yolk deposition (i.e.,
non-vitellogenic) and smaller than 3 mm; (2) small vitellogenic follicles,
largest vitellogenic follicle between 3 and 4.5 mm: (3) medium vitellogenic
follicles, largest vitellogenic follicle between 4.6 and 7.5 mm; (4) large vitel-
logenic follicles, largest vitellogenic follicle between 7.6 mm and 12 mm;
(5) gravid, oviductal eggs present: and (6) recently oviposited, corpora lutea
present, without oviductal eggs or vitellogenic follicles (Moore et al., 1985).
As in other Aspidoscelis (Moore et al., 1985}, successive reproductive cy-
cles in female A. costafa seem to be non-overlapping (Zaldivar-Rae et al., in
press). All specimens were deposited in the Coleccién Nacional de Anfibios
y Reptiles, Instituto de Biologia. UNAM (Mexico City, Mexico).

1.,
: 1.' {tald _‘- NEN

We used parametric tests when possible, non-parametric equivalents when
transformation did not normalize the data, and randomisation tests when ties
in data rendered non-parametric procedures inadequate (Manly, 1997a.b).
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We report mean + standard error (SE), and for non-significant statistical re-
sults we offer the 95% confidence intervals (CI), following Hoenig & Heisey
(20013,

Results
.1|.Ir-:|'.'Il'."—..rl:".’|'.'|.|'.'ll." distance -::'."."(f..]' i '.'I.'Iu'."l-'.'.'.."."_!_h' hehavionr

We lost one of the 10 multiple-day accompanied females before establish-
ing that accompaniment had ended. Of the remaining 9 females, 6 were
accompanied for one day and 3 for 2 days. Thus, mean duration of ac-
companiment was 1.3 d (N = 9 multiple-day accompanied females). In
multiple-day accompanied female pairs, the daily average percentage of
distances = 0.5 m fell from 95.40 £ 2.20% on day 1, to 69.40 £+ 14.90%
on day 2, to 0.00 £ 0.00% on the end-of-accompaniment day (N = 10
pairs). Pooling females who were accompanied for 1 and 2 days, the av-
erage percentage of distances = 0.5 m dropped from 88.18 £ 6.45% on
the last day of accompaniment {i.e., day 1 or 2) to 0.00 £ 0.00% on the
end-of-accompaniment day, when all distances were =1 m (N = 9 multiple-
day pairs in accompaniment; Wilcoxon’s T = 0.00, p = 0.008). Thus,
pair members remained close to each other for most of 1 to 2 days, then
abruptly separated and remained distant. On day 1, male companions fol-
lowed females overwhelmingly more frequently than females followed them:
4.82 + 0.75 times/h, versus 0.02 & 0.02 times/h, respectively (N = 23,
Wilcoxon's 77 = 0.00, p = 0.0001}.

' ! . . P T | - Leats
Female 1 [ L wlnetive condition and ce PANEAS

All 13 single-day accompanied females had large vitellogenic follicles, and
the 9 multiple-day accompanied females either had large follicles or were
eravid {(with eggs in the anterior third of oviducts), whilst only 12 of the
30 unaccompanied females had large follicles {large-follicle unaccompanied
females) and the rest were scattered among all the other reproductive cat-
egories (Figure 1). Hence, accompanied females were more likely to have
large follicles or be gravid, and less likely to have pre-vitellogenic to me-
dium sized follicles or to have recently oviposited than unaccompanied fe-
males 'l;{: = 18.10,df = 5, p <= 0.003; Figure 1}.
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Figure I.  Female reproductive condition on the day after observation ended.

All 39 consensual copulations observed involved 21 of the 23 accompa-
nied females and occurred on day 1. while none involved unaccompanied
females. Thus, accompanied females were more likely to participate in con-
sensual copulations than unaccompanied females (¥ = 67.83, df = 1.
p =% 0.001), and they performed on average 1.86 £0.17 consensual copula-
tions (range: | to 3). None of the 39 consensual copulations were retaliatory.
Owerall, this means that accompaniment coincided with female receptivity.

Ten of the 23 accompanied females and 23 of the 54 unaccompanied fe-
males received 85 opportunistic copulation attempts from other males, most
of which did not end in copulations {on average, 87.50% and 92.76% at-
tempts on accompanied and unaccompanied females failed. respectively:
range: 0.00 to 100.00% in both groups). In fact, only 2 of the 23 accom-
panied females and 2 of the 54 unaccompanied females sustained at least
one opportunistic copulation (% = 0.82, df = 1, p = 0.37). Thus, accom-
panied and unaccompanied females were similarly likely to participate in op-
portunistic copulations. The two accompanied females received two oppor-
tunistic copulations each (one female copulated with two non-accompanying
males) in addition to consensual copulations with their companions, hence
copulating with up to three males within the same receptivity period. All op-
portunistic copulations occurred when male companions were out of sight,
and none were followed by retaliatory copulations. The two unaccompanied
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females sustained three opportunistic copulations. All opportunistic copu-
lations involved females close to ovulation: one accompanied female was
gravid, while the other accompanied female and both unaccompanied fe-
males had large follicles.

M L. s . o 4 T¥arel ey s f ¥
Ilr.lrl:-l.rlllllrll :I ':J.I Illr.\' \:II II.I ':‘..I ."lI L |I|r|r|- 'I.I II |r.I II A L |I|. L I'_'. \1' |r] L‘I [ S8 I_|I :Ill |I|I i II.I Ilr J."l"."

MNine male companions performed 2 and four sustained 3 consensual copu-
lations with their female. In the second copulation, 12 of these 13 used the
opposite hemipenis (binomial test, p = 0.002), and between the second and
third copulations 4 of 4 males switched (binomial test, p = 0.04). Thus,
males alternated hemipenes between successive copulations with the same
female.

Aggression by male companions

On day 1, the 23 male companions directed almost five times more aggres-
sion to males than to females (5.75 £ 1.05 aggressive interactions/h vs.
1.00 £ 0.38/h, respectively; Wilcoxons 7 = 0.00, p = 0.00003), won
9%.7 £ 0.01% of their agonistic interactions with other males and were never
supplanted by other males.

On average. 88.7% of males within roughly 1 m of a pair were attacked on
sight by the male companion {range: 42.9% to 100% of males near the pair;
N = 23 pairs). However, males attempting opportunistic copulations ap-
proached females by stealth, by-passing aggression from male companions
through guick incursion and pursuit. Nine accompanied females received |
to 6 unsuccessful opportunistic copulation attempts from other males. Four
of these females fended other males off by themselves, because their male
companions were =1 m away when the attempts occurred. For the remaining
3 females, male companions attacked and repelled the rival male, on aver-
age, in 64 +22.3% of unsuccessful opportunistic copulation attempts {range:
0.00-100%, N = 5 pairs). Thus, male companions were able to thwart other
males’ attempts at copulating with their partner only when they were near
their partner, but did not always do so.

_Ir?,'-'_.-ll,;-'lfl'_i'_\ .|'r W femares: rediction o ".II arale parassment

We compared the 23 accompanied females with the 12 large-follicle un-
accompanied females because of their similar reproductive condition. On
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Table 2. Rates of harassment by non-accompanying males, percentage of

successful opportunistic copulation attempts, and percentage of time in vig-

ilance and foraging (mean & SE) for accompanied and nearly-ovulating un-
accompanied females.

Behaviour Accompanied females  Nearly-owvolating  p 95% confidence
(N =23) unaceompanied interval for
females (N = 12) difference of means
Lunges and 0.14 £ 0.06 .16 £0.56 0024 -
pursuits (Nouh)
Unsuccessfil 041 £0014 048 £0.25 (.87 —L57 (.52

apporiunistic
copulation
atlempls (Nouh)

Opportunistic 0.49 + 004 0174012 038 —029 0012
copulations
(Mo

Successful 1250 £ 10.03 I3 L2008 0400 5534102327

opportunistic
copulation
atlempts (%)

Vigilance (%) 13.70 £ 115 .80 & .80 0.45P —3.01 to7.08
Foraging (%) 5160 £ 2.80 43404420 011" — L7810 1828

! Randomisation tests with 100 000 randomisations.
b Student’s f-lests.

day 1, accompanied females received significantly lower rates of lunges and
pursuits by non-accompanying males than unaccompanied females (Table 2).
However, this was not the case for rates of unsuccessful opportunistic cop-
ulation attermnpts and opportunistic copulations by non-accompanying males
{Table 2). In addition, although the percentage of successful opportunistic
copulation attempts (i.e., those ending in copulations) by non-accompanying
males was 1.72 times lower for accompanied females than for large-follicle
unaccompanied females, this difference was not significant (Table 2). No
female had recent injuries upon capture.

Fifteen of 38 unaccompanied females in other reproductive categories
than ‘large follicles’ received unsuccesstul opportunistic copulation at-
tempts, suggesting that males might not direct these attempts preferen-
tially to nearly ovulating or receptive females. Indeed, receiving at least one
unsuccessful opportunistic copulation attempt was similarly likely for fe-
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males in the three main reproductive condition groups (large follicles: 10
of 27, gravid: 7 of 22, pre-vitellogenic to medium sized follicles or recently
oviposited: 10 of 23; N = 72 females, y° = 0.66,df = 5, p < 0.98).

Bene "rn"\- ll’" |'|,"r."._.'.'|,"‘\. reduction l'-'| '1' eelation risk

We observed no attacks from predators either on accompanied females or
their companions or on unaccompanied females.

Bene "r.l‘\. |r" |'|."r."-..'.'|."‘\- 'I| ..|_|'I.'|, e andd ||'I._.' ':"'"

The 23 accompanied females devoted 16.10% more time to vigilance and
18.89% more time to foraging than the 12 large-follicle unaccompanied fe-
males, but these differences fell short of significance (Table 2). The pro-
portion of time spent in vigilance by 22 male companions (we lacked data
for one male companion) was positively, though not significantly, comrelated
with the proportion of time their females spent foraging (Pearson’s r = .35,
p=0.11;CI for p: —0.083-0.515) and was not negatively correlated with
the proportion of time their females spent in vigilance (Pearson’s r = 0.23,
p=031;CI for p: —0.215-0.683).

Discussion

Male A. cosfata followed females intensively for up to 2 days. during which
females consented to copulate. Females did not follow males, but neither
did they run away or walk more than | m away from the companion. Ac-
companiment was suspended shortly after ovulation and, presumably, egg
fertilisation. This was likely the case even for multiple-day accompanied fe-
males just entering gravidity. Hence, accompaniment clearly did not extend
into advanced gravidity or oviposition. Thus, assuming that all multiple-day
accompanied females had large vitellogenic follicles on day 1. accompani-
ment spans a | to 2 days window when females are receptive and ovulation
occurs (Figure 1), Some unaccompanied females had follicles of ovulatory
size, but none of these females sustained consensual copulations, probably
because we observed and captured them just prior to receptivity.

Male companions were aggressive, predominantly to other males. Nearly
half of both accompanied and unaccompanied females received opportunis-
tic copulation attempts from other males, but only two females in each group
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received opportunistic copulations. Opportunistic copulations with accompa-
nied females occurred when male companions were far from their females,
and were not met with retaliatory copulations. Females in all reproductive
categories received opportunistic copulation attempts, but when these at-
tempts occurred in the presence of male companions, these males usnally at-
tacked and repelled rival males. Nevertheless, accompaniment and repelling
other males only reduced the rate of lunges and pursuits, but not the rates of
unsuccessful opportunistic copulation attempts or opportunistic copulations
by other males, or the percentage of successful opportunistic copulation at-
tempts. Accompanied females devoted slightly more time to vigilance and
foraging than unaccompanied females, but these differences were not signif-
icant.

Contradicted hvpotheses

Passive presence explanations seem insufficient for accompaniment in A.
cowiala becanse the short distance between pair members results from males
following females. In lizards, male companions might reduce the probability
of predation on females by indicating the vicinity of predators {(e.g., by star-
tling; Censky, 1997) or by pair members diluting each other’s predation risk
merely by remaining close to each other. The predation risk hypothesis pre-
dicts that males reduce the risk of predation on females when these are most
vilnerable and valuable {i.e., during gravidity, when mobility is compro-
mised and fertilisation has occurred; Shine, 1980 Andrén, 1985, Madsen,
1987, Cooper et al., 1990), and that unaccompanied females face a higher
predation risk than accompanied females. Male A. cosfaia suspend accom-
paniment shortly after fertilisation (8 to 12 days before oviposition; Zaldivar-
Rae et al., in press), and we found no evidence that accompaniment reduced
vigilance by females or that unaccompanied females face a higher predation
risk than accompanied females, so reduction of predation risk is an unlikely
explanation.

' 11 ) I R T
|.r ."lI \lllllll:hlll:hl.'I |I ||l|.‘ll.|l |I'lI|l|r Il:hlll.llllll.\‘ Illl:hlll-‘l |Ir."'lll:|| -'.ru'h" \r-J\

Female lizards accompanied by a dominant male might face less harass-
ment from persistent solitary males (Censky, 1997). We found some sta-
tistically significant evidence of this: the rate of lunges and pursuits was
87.9% lower for accompanied than for nearly ovulating unaccompanied fe-

78



Function af accompaniment in a whiptail lizard 1397

males (see Table 2). In addition, the rate of unsuccessful opportunistic at-
tempts and the percentage of successful opportunistic copulation attempts
were, respectively, 14.6% and 172% lower for accompanied females than for
nearly ovulating unaccompanied females, although these differences were
not significant ('Table 2). Conversely, the rate of opportunistic copulations
was (non-significantly) higher for accompanied females than for nearly ovu-
lating unaccompanied females, contradicting the reduction of male harass-
ment hypothesis. In sum, although accompaniment mitigates lunges and pur-
suits from other males on the female, evidence that it prevents other forms
of harassment is at best equivocal. Reduced harassment is fundamental to
several other potential benefits (e.g., increased foraging time, decreased pre-
dation risk, increased basking time). Thus, a significant reduction in at least
some aspects of harassment might entail large benefits for females through
the sum of small effects on many variables, although each individual ‘down-
stream’ effect may be difficult to detect statistically. Hence, the reduction of
male harassment hypothesis remains plausible.

Accompanied females spent on average 17% more time foraging than
nearly ovulating unaccompanied females, although this difference was not
significant. Accompaniment affords more foraging opportunity for females
in the teiid Amedva pled (Censky, 1995) and may do so in A. costafa,

Supported hvpotheses

By accepting accompaniment. A. cosfafa females may provoke aggressive
encounters between males and indirectly choose high quality fathers for their
offspring, assuming that winners are superior (Cox & Le Boeuf, 1977). Ac-
companied females might even roam their home range to increase the prob-
ability of contests between their male companion and other males and copu-
late with the winner. This seems plausible because in A. cosfafa male com-
panions closely follow fertilisable females and attack other males. No male
companions were supplanted in our 23 pairs in accompaniment; male com-
panions won, on average, almost 99% of encounters with competitors ({as
observed in sand lizards, Lacerfa aeilis; Olsson, 1993}, Therefore, females
copulated with the winners of encounters and our observations are consistent
with the indirect female choice hypothesis. Nevertheless, observed competi-
tors may have been inferior to companions and it would be useful to test
whether superior competitors can aggressively usurp the accompanying role
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and copulatory access of resident companions. In addition, A. costate males
eat fewer and smaller prey and direct more frequent and escalated aggression
to other males while accompanying than when alone, likely incurring con-
siderable energetic costs (Ancona-Martinez, 2005). Thus, females may also
use accompaniment to evaluate and choose males in better condition, which
may signal heritable stamina or foraging ability.

In A. costata consensual copulations between pair members are usually
preceded by male courtship and copulations always involve male bite-holds
on the female’s dorsum, applied roughly where ovaries are attached to the
female body cavity (a stimulus strong enough to leave scars and common to
several teiids, e.g., Carpenter, 1962; Moore & Crews, | 986; Anderson & Vitt,
1990}, Thus, during accompaniment the behavioural, chemical or mechani-
cal stimuli associated with copulations (and courtship preceding copulations)
may induce ovulation or otherwise stimulate the female to fertilise her eggs
with the male’s sperm. That is, accompaniment could be a form of post-
copulatory courtship. However, paternity data based on molecular markers
are needed to test that females use a companion’s sperm to fertilise her eggs,
and further tests are needed to show that this is due to direct stimulation by
the companion {as opposed to sperm competition or some other mechanism}).

Accompanied females copulated 6.7 times more with male companions
than with non-accompanying males (we recorded a total of 39 consensual
plus 1 opportunistic copulations vs. 6 opportunistic copulations, respec-
tively) and male companions sustained up to 3 consensual copulations with
their mate and none with any other female while accompanying, suggest-
ing that accompaniment provides access to copulations to males. Moreover,
male companions alternate hemipenes in successive copulations, which is
likely to maximise total sperm transfer ( Tokarz & Slowinski, 1990). If fertil-
isation works as a raffle (Parker, 1982), the more sperm companions insert,
the more likely are they to win sperm competition against any opportunis-
tic male copulators. Indeed, companions copulate several times within their
females” receptive period, while non-accompanying males may achieve an
occasional opportunistic copulation with a receptive female if at all. Hence,
only male companions may maximise sperm transfer and swamp rival sperm
through hemipenile alternation in successive copulations (see Table 1. Lack
of observed retaliatory copulations could imply that males only retaliate after
actually witnessing extra-pair copulations (EPCs), possibly because sperm
loading is limited by sperm production. If male companions are of better
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quality than other males and opportunistic copulations by other males occur,
repeated copulations and maximal sperm transfer from companions might
benefit females through both fertilisation assurance and good genes for their
offspring. This would be especially important if sperm viability is limited
and females do not store sperm. The latter seems to be the case in Aspi-
doweelis (Cuéllar, 1966, 1968).

Accompaniment coincides with female receptivity and ovulation, and

sugeesting that accompaniment prevents insemination by other males. Ac-
companied females did not court or copulate consensually with other males,
implying that accompaniment prevents such events. However, two accom-
panied females received four opportunistic copulations from other males,
s0 accompaniment may prevent consensual copulations more than oppor-
tunistic copulations. Courtship and consensual copulation are not feasible
for non-accompanying males, because male companions attack if they ap-
proach the female, and so they stealthily approach the female and copulate
without previous courtship (JLZR., personal observations). Male compan-
ions may simply be unable to prevent all opportunistic EPCs because these
are surreptitious and swift. Possibly, opportunistic copulations and accom-
paniment are alternative tactics within a single conditional strategy based on
the size that males have attained when reaching sexual maturity.

By accompanying females and driving-off competitors, male A. cosfaia
may try to ensure that theirs are the only viable sperm in the fertilisation
site when ovulation occurs (rather than the first or last sperm to arrive, as
considered in various models; Birkhead & Meller, 1992; Alcock, 1994; Ols-
son & Madsen, 1998). Overall, our data support mate guarding as a function
of accompaniment. However, it is still necessary to establish if first or last
male precedence occur and if experimentally hindering male companions to
follow females results in consensual EPCs and reduced paternity.

In conclusion, accompaniment may benefit males through copulatory ac-
cess, post-copulatory courtship, sperm loading, preventing consensual EPCs
and reducing opportunistic EPCs, therefore protecting paternity. Accompani-
ment may benefit females through post-copulatory courtship, access to cop-
ulations with high quality males, and fertilisation assurance.
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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 Mgller 1998; Smith 1984). Such behavior is commonly regarded
as mate guarding (Alcock 1994; Birkhead and Mgller 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 Mgller 1992
1998; Bjorklund 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;
Zaldivar-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 (Zaldivar-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; Zaldivar-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 (Zaldivar-
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 (Zaldivar-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; Zaldivar-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 m? 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 mmvs. 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; Zaldivar-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 (Zaldivar-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 Zaldivar-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 — 32°C), 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 HCI, 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 DNeasy™ 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 94°C, followed by 26 to 28
amplification cycles at 94°C for 30 sec, 59-65°C for 40 sec (annealing) and 72°C for 40 sec,
and a final 5 min extension step at 72°C. Annealing temperatures were 59°C for Cvan 24,
61°C for Cvan 7, Acos 2, Acos 3 and Acos 5, and 65°C 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-Martinez 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;
Cl 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 (Zaldivar-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 (Zaldivar-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; Zaldivar-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
(Zaldivar-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 Zaldivar-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
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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-Martinez 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 (Zaldivar-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.
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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 All
days -5to0 -1 day 1 day 2 day 3 End of trial experiment Clutch % paternity
cC 1 2 c 1 2 C 1 2 c 1 2 c 1 2 c 1 2 size C 1 2
Control
1 0:1 0:2 0:5 1:0 8 0:1 9 0 1 5 100
2 0:3 1.0 0:3 8 6 1 0 4 7% 25
3 0:2 0:2 0:2 6 0 O 4 100
4 0:3 0:1 8 4 0 O 4 50 50
5 1:0 2.0 0:3 0:1 8 4 1 2 4 100
6 2:0 0:4 0:2 0:1 9 0 o 4 100
Experimental
1 0:2 * 03 & 2 3 0 5 60 40
2 0:4 * & 4 0 O 5 100
3 0:3 * 20 8 1:.0 4 2 0 3 33.3 66.7
4 1:.0 0:2 * 13 8 3 4 0 5 60 40
5 0:3 * 20 8 1:.0 1:.0 4 2 1 4 50 50
6 0:2 *  0:3 0:2 2 5 0 4 100

# 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% ClI
for difference of means
Percentage of clutch sired
-0.2 10 0.86 -43.81t0 54.1
all trials 67.2 £ 11.1%j; 70.8 = 16.3%;
33.3t0100.0%; 0.0 to 100.0%;
n==6 n==6
only trials with EPCs ~ 60.7 £ 11.0%;  56.25 + 21.3%; -0.2 7 0.85 -45.7 t0 59.3
33.3 to 100%; 0.0 to 100%;
n=5 n=4
No. of copulations 3.2+0.4; 6.3+0.9; 3.2 10 001 -
opportunistic and consensual) 210 4; 41t09;
n==6 n==6
Percentage of all copulations ~ 55.9 + 10.4%; 83.9 £ 6.9%; 2.2 10 0049 -
sustained by female 57.1t0 100.0%; 42.9 to 100.0%;
n==6 n==6
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Capitulo 5

Discusion general
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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 descripcion de algunos
aspectos del sistema de apareamiento de las lagartijas rayadas de Isla Isabel, haciendo
énfasis en la relacion que el acompafiamiento guarda con diversos momentos del ciclo
reproductor de las hembras. En particular, estableci la relacion temporal entre el
acompariamiento y tres momentos clave del ciclo reproductor femenino: la ovulacion, la

fecundacion y la oviposicion (Capitulos 2 y 3).

Ciclo reproductor en Isla Isabel (Capitulo 2)

La reproduccion de la lagartija rayada en Isla Isabel sigue un ciclo estacional de primavera-
verano relacionado con el fotoperiodo. Los machos y las hembras tienen génadas activas de
manera simultanea 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 relacion positiva
entre la longitud hocico-cloaca de éstas y el tamafio 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 asincronia entre los ciclos ovaricos
de las hembras y, de las hembras colectadas al azar en un periodo dado de dos dias, cuando
mucho el 14% estan simultaneamente en la fase ovulatoria (Capitulo 2 y Apéndice 2). Por
su parte, los machos empiezan a producir espermatozoides en febrero y, siguiendo el patron
de otros saurios, presumiblemente lo hacen de manera continua hasta la regresion testicular,
en agosto-septiembre. La asincronia en los ciclos ovaricos de las hembras de Isla Isabel y la
continua produccién de espermatozoides por los machos indican que la proporcion
operativa de sexos esta sesgada hacia estos ultimos (Apéndice 2). En combinacion con la
alta densidad de lagartijas en Isla Isabel (mis datos preliminares indican que en ciertas
zonas de la isla hay un minimo de 1311 individuos por hectarea), lo anterior sugiere que la

intensidad de seleccidn intrasexual para los machos es alta.

Sistema de apareamiento social y acompafiamiento (Capitulos 2, 3y 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 proximas a ovular (Capitulo 3)

de manera similar a otros teiidos. Tras copular por primera vez con la hembra, los machos

112



inician una fase de acompafiamiento post-copulatorio, durante la cual siguen a la hembra, la
cortejan y copulan repetidamente con ella hasta por 5 dias (Capitulos 3y 4). La gran
mayoria de las cdpulas entre las hembras y sus machos acompafiantes se producen durante
el acompafiamiento y el resto ocurre cuando mucho el dia anterior o posterior a éste (es
decir, el acompafiamiento coincide con la receptividad de las hembras; Capitulo 4). Los
machos suspenden el acompafiamiento en cuanto se produce la fertilizacion (Capitulo 3), de
manera que las hembras pasan solas el periodo de gravidez (Capitulos 2 y 4). Por otra parte,
los machos pueden acompafiar mas de una vez a la misma hembra o a varias hembras en
una misma temporada reproductora (Ancona-Martinez, 2005). Durante el acompafiamiento,
los machos son agresivos hacia otros machos que se acercan a su pareja (Capitulo 3). Esta
agresion reduce las tasas de intentos de copula oportunista de otros machos, el porcentaje
de estos intentos que resulta en copulas con sus hembras y elimina por completo la
ocurrencia de copulas extra-pareja con el consentimiento de las hembras (Capitulos 3y 4).
Las circunstancias en las que se produce el acompafiamiento en la poblacion de A. costata
de Isla Isabel, sugieren que esta poblacion tiene un sistema de apareamiento poliginico en
el que los machos acomparian 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 poliginicos por
defensa sucesiva de hembras (Cuadrado, 2000; Olsson y Shine, 1998), incluyendo dos
teiidos (Anderson y Vitt, 1990; Censky, 1995b).

La coincidencia del acompafiamiento y el periodo fértil de las hembras indica que
los machos son capaces de identificar esa etapa del ciclo reproductor femenino. Dado que
la coloracion de las hembras no parece cambiar a lo largo de su ciclo reproductor (al
menos la visible al ojo humano; observaciones personales), lo mas probable es que los
machos detecten el periodo fértil femenino a través de sefiales conductuales y quimicas
emitidas por las hembras. Entre el primer tipo de sefiales estaria la reduccién 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 sefial conductual o
visual de las hembras que antecediera a la primera copula. El segundo tipo de sefiales

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
acompariamiento, los machos acompariantes lenglietean repetidamente el sustrato a lo largo
de la ruta seguida por la hembra acompafiada (observaciones personales). Se ha demostrado
gue en otras especies de saurios con forrajeo activo y acompafiamiento masculino, los
machos usan el mismo patrén conductual, empleando el vdmero-olfato para recoger sefiales
quimicas de la hembra receptiva que acompafan, 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 ovulacion (Capitulo 3;
véase el siguiente parrafo), sugiere que, si efectivamente existen, las sefiales de la
receptividad y fertilidad de las hembras s6lo pueden ser captadas y evaluadas por los
machos mediante interacciones relativamente prolongadas y a corta distancia de la hembra.
Queda también por establecer qué sefiales usan los machos acompafantes para determinar
que la fertilizacion se ha producido y que, en consecuencia, deben suspender el

acompafamiento.

I1. Funciones del acompafiamiento en la lagartija rayada
Como parte del segundo objetivo de este estudio, cuantifiqué varios aspectos de la conducta
de machos y hembras acompafiantes, para compararlos con predicciones derivadas de las
diversas hipdtesis sobre la funcion del acompafiamiento. Mucha de la informacién resumida
en la seccidn anterior es consistente con la hipotesis del acompafiamiento como custodia de
pareja masculina, la cual analizaré en una seccidn posterior, incorporando la evidencia
genética obtenida en el experimento descrito en el Capitulo 4. Sin embargo, también
encontré evidencia de que el acompafiamiento cumple con funciones distintas a la custodia

de pareja, tanto para los machos como para las hembras.

Funciones alternativas a la custodia de pareja

Hipotesis funcionales sin apoyo

En A. costata, el acompafiamiento no resulta de la coincidencia pasiva de machos y
hembras en determinadas areas y no reduce el riesgo de depredacion para los machos o las
hembras (Capitulo 3). Ademas, dado que los machos de las lagartijas rayadas no

proporcionan cuidado alguno a la prole, no hacen regalos nupciales a las hembras y las

114



hembras no siguen a los machos puede descartarse que el acompafiamiento funcione como
custodia de pareja femenina. Los machos de la lagartija rayada no depositan tapones
copulatorios ni transfieren espermatéforos al tracto reproductor femenino, por lo que el
acompafiamiento no cumple con la funcion de crear la oportunidad de depositar tales
estructuras. Los machos acompafiantes no llevan a cabo cépulas de retaliacion tras perder
de vista a las hembras o después de que éstas llevan a cabo cOpulas extra-pareja,
descartando que el acompafiamiento sirva para monitorear la ocurrencia de copulas extra-
pareja de las hembras y responder a éstas. Finalmente, es claro que los machos no
acompafantes copulan con hembras que estan siendo acompariadas o que lo fueron
recientemente (Capitulo 4), por lo que el acompafiamiento no es una sefial que reduzca el

atractivo de las hembras acompafiadas para machos rivales.

Beneficios para las hembras
La evidencia a favor de que el acompafiamiento resulta en beneficios para las hembras fue
escasa y débil. Primero, el hostigamiento de los machos no result6 en lesiones evidentes
para las hembras proximas a ovular, estuvieran o no acompanadas (Capitulos 3y 4) y la
evidencia de que el acompafiamiento redujo el hostigamiento fue sélo parcial (Capitulo 3).
Segundo: podria argumentarse que los machos acompafiantes ahorran al menos una parte
del costo energético que representaria para sus hembras el repeler solas los intentos de
copula de machos oportunistas (Capitulos 3 y 4). Sin embargo, este argumento se debilita al
tomar en cuenta que las hembras enfrentarian el mayor costo energético por repeler el
hostigamiento cuando estan gravidas (recuérdese que las hembras son hostigadas incluso en
esa fase reproductora; Capitulo 3), pero los machos suspenden el acompafiamiento justo
tras la fertilizacion. Tercero: la evidencia del Capitulo 4 sugiere que las hembras de A.
costata controlan las fertilizaciones. En consecuencia, la idea de que el acompafamiento
reduce la probabilidad de fertilizaciones subOptimas para las hembras de A. costata resulta
débil. Cuarto: aunque obtuve alguna evidencia de que el acompafiamiento permite a las
hembras reducir el tiempo que pasan en vigilancia para dedicarlo al forrajeo, ésta no fue
estadisticamente significativa (Capitulo 3).

Finalmente, en A. costata no se cumple la prediccién de que si las hembras obtienen

beneficios del acompafiamiento, éstas deberian mantener activa o pasivamente la cercania
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al macho acompanante (Gowaty y Plissner, 1987). De hecho, las hembras casi nunca siguen
a los machos acompariantes (Capitulo 3) y, cuando estos fueron enjaulados, las hembras no
se mantuvieron cerca de la jaula, sino que siguieron desplazandose por su cuenta (Capitulo

4), tal y como se observa en el campo cuando un macho pierde el rastro de una hembra

durante el acompafiamiento (observaciones personales).

Hostigamiento masculino y copulas oportunistas: efectos en la adecuacién femenina

En el curso de este estudio, observé algunos casos en los que los machos
hostigadores obtenian una copula oportunista con la hembra perseguida. En todos estos
casos, la cépula ocurrié una vez que la hembra dejo de forcejear, tras lo cual el macho pudo
montarla y adoptar la posicion de copula. Para efectuar la monta y para pasar de ésta a la
copula, 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 claudicacion 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 seleccion intersexual), o (2) al hostigar a las
hembras, los machos oportunistas les imponen tal costo energético que ellas aceptan la
cépula para no incrementarlo (un escenario de conflicto sexual). Copulas 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

adecuacion de las hembras deberian ser exploradas.

Evaluacion femenina de parejas

En sentido estricto, el acompafiamiento de hembras en la lagartija rayada inicia de unas
cuantas horas a varios minutos antes de que se produzca la primera copula, 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 acompafiamiento como una oportunidad para evaluar a
los machos antes de otorgarles las primeras copulas. Durante esta fase inicial del
acompafiamiento y en las posteriores a la copula, las hembras podrian evaluar, entre otros

factores, el tamafio de los machos, la coloracion de su region 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 acompafantes.

Todos los machos encontrados en acompafiamiento en el campo tuvieron longitudes
hocico-cloaca superiores a los 87 mm, muy por arriba de la talla minima a la madurez
sexual masculina en Isla Isabel (Capitulos 2 y 3). Este dato ha sido confirmado en al menos
otros dos estudios realizados en temporadas reproductoras posteriores (Ancona-Martinez,
2005; Salazar-Gonzalez, datos no publicados). Asi, en Isla Isabel los machos acompafiantes
estan en el decil mas alto de longitud hocico-cloaca de la poblacion (mis datos no
publicados). Este patron podria indicar que solamente los machos méas grandes son lo
suficientemente dominantes como para excluir a otros machos y acompaniar a las hembras
receptivas. Por otro lado, se ha sugerido que en los saurios, el tamafio corporal de los
machos podria 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 podrian 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 poliginicos por defensa sucesiva de hembras y en ambas los
machos acompafiantes estan entre los mas 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 acompafiamientos observados en cautiverio y en el campo (Capitulo 4,
observaciones personales) inician con la aproximacion lenta del macho, el cual exhibe a
intervalos la coloracion de su region gular mientras se aproxima o camina alrededor de la
hembra. Existe variacién considerable en la coloracién de esta regién, la cual va del rosa
muy tenue en machos pequefios (presumiblemente jovenes), al rojo ladrillo de los machos
mas grandes (Y, posiblemente, méas viejos) de la poblacion (observaciones personales). Se
desconoce la base fisioldgica de la variacion en coloracion gular, pero dado que dicha
coloracién 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 coloracién gular se relacione con la condicién de los machos, dado que
también la exhiben como parte de un despliegue agresivo complejo (que involucra la
exhibicion simultanea de la coloracién abdominal azul, también variable) hacia otros
machos de tamafio similar, en el contexto de interacciones agonisticas escaladas (véase
Capitulo 3; observaciones personales). Los machos acompafiantes siguen cortejando a las
hembras (incluyendo despliegues gulares) como preludio a las copulas subsecuentes que
sostienen durante el acompafiamiento (Capitulos 3y 4). Esto es consistente con la idea de
gue el acompafiamiento prolonga la oportunidad de las hembras para evaluar a los machos,
pudiendo ratificar su eleccion inicial al otorgarles nuevas cépulas. El cortejo y la
estimulacion asociada a las copulas que se producen durante el acompafiamiento podrian
también funcionar como cortejo post-copulatorio (véase el Capitulo 3), aunque esta posible
funcién aln debe ser investigada.

Por otra parte, se sabe que el acompafiamiento implica costos energéticos para los
machos de la lagartija rayada: cuando acompafan a una hembra, los machos reducen su
tasa de ingesta de presas y consumen presas mas pequefias, al tiempo que incrementan la
tasa a la que dirigen conductas agresivas a otros machos y participan en mas interacciones
agonisticas altamente escaladas que cuando estan solos (Ancona-Martinez, 2005). Si a esto
sumamos que los machos mantienen el acompafiamiento siguiendo continuamente a la
hembra (Capitulo 3), es razonable pensar que el acompafiamiento es en si mismo una sefial
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 podrian usar el acompafiamiento como un indicador de la calidad de
los posibles padres de sus hijos. De ser asi, seria de esperar que si un macho acompariante
fuera incapaz de seguir el paso a la hembra, ésta aceptara ser acompafiada por otros machos
y copulara consensualmente con ellos, rectificando asi su eleccion inicial. Esta situacion fue
recreada al enjaular a los machos acompafiantes como se describe en el Capitulo 4. Tal y
como se esperaba, tras enjaular al acompafante original, 30% de las hembras fueron
acompariadas por un nuevo macho y 90% de ellas copularon consensualmente con otro
macho.

Las hembras podrian evaluar el estatus de dominancia de los machos que las

acomparian a través de su capacidad de vencer a machos retadores y mantenerse como
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acompafantes (evaluacién femenina indirecta; Cox y LeBoeuf, 1977). Esta idea se ve
apoyada por varias lineas de evidencia (Capitulo 3): los machos acompafiantes siguen a las
hembras por donde éstas se desplazan; atacan predominantemente a otros machos y
reanudan el acompafiamiento tras ahuyentarlos; estan entre los mas grandes de la
poblacion; ganan practicamente todos los encuentros con otros machos; y nunca observé
que fueran desplazados por un macho retador. En consecuencia, las hembras acompafadas
copulan repetida y consistentemente con el macho mas dominante posible, tal y como lo

predice la hipotesis de evaluacién indirecta (Capitulo 3).

Acceso a copulas y seguro de fertilizacién

Un aspecto interesante del acompafiamiento en la lagartija rayada es que los machos
acomparfiantes no intentan obtener copulas con la hembra acompafiada de manera continua,
sino que éstas ocurren a intervalos relativamente largos. Ademas, aunque los machos
alternan sus hemipenes entre copulas sucesivas, nunca efectlian dos copulas seguidas y es
comun que las hembras no accedan a copular con el acompariante sino hasta que éste las ha
cortejado y ha hecho varios intentos de monta. Mas aun, los miembros de una pareja en
acompafnamiento 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 més proclives a copular y que el acompariamiento permite que
los miembros de la pareja estén cerca uno del otro cuando se producen estas ocasiones
(hipotesis de acceso a copulas; Gowaty y Plissner, 1987). De hecho, dado que en la lagartija
rayada el acompafiamiento coincide con la receptividad de las hembras, por definicion
cumple con la funcion de brindarles acceso a cépulas a los machos acompariantes.

En el curso del acompafiamiento, las hembras de la lagartija rayada copulan mas de
una vez con el macho acompariante (Capitulos 3 y 4), pero es poco probable que la funcién
de esas copulas (y, ulteriormente la del acompafiamiento) sea simplemente garantizar la
fertilizacion. Apoyan esta idea el hecho de que en la lagartija rayada un so6lo 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
acompafien (Capitulo 4). Ademas, dado el sesgo en la proporcidn operativa de sexos en la

poblacion 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 6vulos es bajo.

Eleccion masculina de pareja
Como hemos visto, el acompafiamiento de hembras en la lagartija rayada empieza un poco
antes de la primera copula, en el lapso en que los machos cortejan asiduamente a las
hembras y hasta que éstas consienten en sostener la primera copula. Méas aun, en el curso
del experimento descrito en el Capitulo 4, observé que, dias antes del inicio del
acompafiamiento, los futuros machos acompafiantes hacian cortos despliegues de cortejo al
encontrarse con la hembra (generalmente inflando la region gular por un par de segundos),
a los que ella respondia alejandose rapidamente. Conforme se acercaba la receptividad, las
hembras se alejaban menos y mas lentamente del macho cortejante, lo que después reconoci
como un patrén indicador de que la primera cépula con consentimiento y el inicio del
acompariamiento estaban cerca. Es claro, pues, que al menos en su etapa inicial, el
acompariamiento le permite a los machos evaluar si las hembras son receptivas, a traves de
su respuesta al cortejo. Esto refuerza la idea de que los machos acompafian a las hembras
para acceder a copulas cuando éstas son mas probables. Por otra parte, las anteriores
observaciones son consistentes con la hipétesis de “preparacion” o induccion a la
receptividad de las hembras por parte de los machos (Olsson y Madsen, 1996; Bull, 2000).
Los machos acompafantes también podrian emplear las etapas iniciales del
acompafiamiento para evaluar a las hembras y elegir a las mas 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 correlacion positiva entre la
longitud hocico-cloaca de las hembras y el tamafio de sus puestas (Capitulo 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 podria ser el caso en la lagartija rayada, como lo indica el hecho de que, en tres
estudios distintos, todas las hembras libres halladas en acompafiamiento en Isla Isabel
hayan estado entre las mas grandes de la poblacion, con longitudes hocico-cloaca

superiores a los 80 mm (Capitulo 3; Ancona-Martinez, 2005; Salazar-Gonzéalez, datos no

120



publicados). En consecuencia, en la lagartija rayada existe un patron de apareamientos
ordenados por tamafio como el observado en la lagartija arenera, Lacerta agilis (Olsson,
1993). Se ha sugerido que este patrén podria deberse a que solamente los machos mas
grandes son capaces de ejercer su preferencia por hembras grandes y defenderlas (Olsson,
1993).

Carga de esperma

Esta hipotesis funcional establece que los machos acompafian a las hembras receptivas con
el fin de inseminarlas frecuentemente, de manera que sus espermatozoides superen en
numero 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 hipotesis:
el acompafiamiento coincide con la receptividad de las hembras y la ovulacién; las hembras
pueden sostener cOpulas (con consentimiento u oportunistas) con otros machos (es decir, se
mantienen receptivas tras la primera inseminacion); los acompafantes copulan
repetidamente con la hembra; y estos obtienen mas copulas que los machos rivales
(Capitulos 3y 4). Ademas, el hecho de copular repetidamente permite a los acompafantes
alternar sus hemipenes entre copulas sucesivas, maximizando la transferencia de
espermatozoides (Tokarz y Slowinski, 1990). Mas aln, el enjaular a los machos
acompariantes durante el acompafiamiento redujo su frecuencia total de copulas y dio lugar
a un aumento en las copulas de machos rivales (Capitulo 4).

Sorprendentemente, a pesar de toda la evidencia conductual a favor de la hipdtesis
de carga de esperma, la evidencia genética presentada en el Capitulo 4 la contradice. La
hipdtesis predice que, como resultado de su menor transferencia de espermatozoides en
relacion con machos rivales, los machos acompafiantes experimentales deberian engendrar
una menor proporcion de nidada que los controles. Sin embargo, no hubo una diferencia
significativa en la proporcion de paternidad engendrada por los dos grupos de
acompariantes. Esto indica que, en la lagartija rayada, la proporcion de nidada engendrada
por los machos no es una funcion directa de su frecuencia de copula (ni, presumiblemente,
de la cantidad de espermatozoides inseminados) en relacién a la de machos rivales, lo que
podria deberse a diferencias en la capacidad competitiva de los eyaculados o a que las

hembras controlan las fecundaciones (véase la siguiente seccion).
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I11. El acompafiamiento como custodia de pareja y el sistema de

apareamiento genetico de la lagartija rayada

Custodia pre-copulatoria de pareja

Durante la etapa de cortejo intenso que precede a la primera cépula, los machos
acompariantes también repelen a otros machos. Como resultado de esto, los machos
acompariantes suelen ser los primeros en sostener una copula con el consentimiento de la
hembra (Capitulo 4). Ademas, dado que en el género Aspidoscelis no hay almacenaje de
esperma entre ciclos ovaricos sucesivos (Cuellar, 1966, 1968; Newton y Trauth, 1992), las
hembras son *“virgenes” en cada nuevo evento reproductor (este parece ser el caso en A.
costata, pues en ninguna de las puestas analizadas hubo crias engendradas por machos
ajenos al experimento). De este modo, la primera fase de cortejo en un acompafiamiento
parece servir como custodia pre-copulatoria de pareja masculina, con el fin de monopolizar
la primera copula. Este patron semeja el de algunos insectos, en los que los machos
localizan hembras que estan a punto de emerger de su Gltimo estadio larvario y las protegen
de otros machos hasta que estan listas para copular (Alcock, 1994; Simmons y Siva-Jothy,
1998).

Custodia post-copulatoria de pareja

Todas las descripciones del acompafiamiento en saurios suponen que su funcién 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 comprobacion de las predicciones conductuales de la hipétesis. Sin embargo, la
prediccion clave de la hipétesis de custodia post-copulatoria de pareja es que el
acompafiamiento incrementa el éxito de fertilizacion de los machos (Capitulo 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 hipétesis
de custodia de pareja en muchos taxa de vertebrados, la prediccion de custodia de
paternidad sélo haya sido puesta a prueba de manera explicita en algunas aves: cuatro de

los seis estudios disponibles respaldan la prediccion y dos no (véase el Capitulo 4). Asi,
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aunque el acompafiamiento en reptiles es llamado consistentemente “custodia de pareja”
(para ejemplos véase la revision 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 fertilizacion al acompafar o que pierden
fertilizaciones si se les impide acompafar (véase el Capitulo 4).

En la lagartija rayada se cumplen varias de las condiciones que promoverian la
evolucion del acompafiamiento como custodia post-copulatoria de pareja (Yamamura,
1986, 1987; Ims, 1988, 1990, Alcock, 1994): (1) la asincronia reproductora en las hembras
y la produccion continua de espermatozoides por los machos (Capitulo 2) hacen que la
proporcidn operativa de sexos de la poblacion esté sesgada hacia estos Gltimos y que
compitan fuertemente por las hembras receptivas (Apéndice 2); (2) la probabilidad de
encontrar mas de una hembra receptiva en un periodo equivalente a la duracion promedio
del acompafiamiento parece ser baja (es decir, el costo por perder otras parejas al
acompafar a una es bajo; Apéndice 2); (3) la gran movilidad de machos y hembras y la alta
densidad de la poblacion 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
copula; (6) la capacidad de los machos acompafiantes para repeler a machos rivales es alta
y (7) el lapso entre el inicio de la receptividad y la fertilizacion es corto. Por otra parte, se
cumplen las predicciones conductuales de la hipotesis: los machos siguen a las hembras y
no viceversa; los machos atacan a otros machos, no a hembras; el acompafiamiento
coincide con la receptividad de las hembras y la ovulacion y los machos impiden las
copulas extra-pareja (Capitulo 3). Ademas, cuando se impide el acompafiamiento en su
segundo dia, se incrementan significativamente las frecuencias de cépulas extra-pareja
oportunistas y ocurren copulas extra-pareja con consentimiento (que no se observan en

condiciones naturales; Capitulo 4).

El sistema de apareamiento genético de la lagartija rayada y explicaciones para el patron
de paternidad observado
El tercer objetivo de mi estudio fue poner a prueba experimentalmente las predicciones

conductuales y genéticas derivadas de la hipotesis de que el acompafiamiento funciona
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como custodia post-copulatoria de pareja , bajo el supuesto de que dicha custodia es en
sentido ultimo una custodia de paternidad (Capitulo 4). Este es el primer estudio que
comprueba la ocurrencia de paternidad maltiple 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 caribefia Ameiva exsul. En consecuencia, tenemos evidencia de que, en la
lagartija rayada, al sistema de apareamiento social de poliginia por defensa sucesiva de
hembras esta 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 seria ventajosa
para los machos, ya sea para enfrentar la competencia espermatica o para limitar la eleccion
femenina criptica. Sin embargo, a pesar de lo anterior y de la gran cantidad de evidencia
conductual a favor de la hipdtesis de custodia de pareja, los machos acompafiantes
enjaulados no vieron afectado su éxito de fertilizacion en comparacion con machos
acomparfiantes libres (Capitulo 4). En otras palabras, la evidencia genética contradice la
prediccion de que la custodia de pareja es custodia de paternidad e incrementa el éxito de
fertilizacion de los machos acompafantes.

Existen 4 posibles explicaciones para la aparente contradiccion entre los resultados
conductuales y genéticos del Capitulo 4: (1) las condiciones experimentales oscurecieron la
disminucion de paternidad predicha para los acompafiantes experimentales; (2) hay
asimetrias competitivas entre los machos acompanantes y los rivales que influyen en sus
éxitos de fertilizacion; (3) el éxito de fertilizacion de los machos depende del ajuste
temporal entre copula y ovulacion, mas que de la frecuencia relativa de cépulas y (4) las
hembras ajustan el éxito de fertilizacion de los machos de acuerdo con sus intereses, sin
importar las frecuencias relativas de copula de los machos. Discutiré cada una de estas
posibles explicaciones en los siguientes parrafos.

Una densidad de machos demasiado alta en los encierros podria hacer que los
acompafantes control enfrentaran tasas inusualmente altas de cOpulas extra-pareja y
perdieran paternidad hasta el punto de oscurecer la esperada pérdida de éxito de
fertilizacion de los acompafiantes experimentales. Sin embargo, este no fue el caso: de
hecho, las hembras de los acompafiantes control enfrentaron tasas de copulas oportunistas
extra-pareja mucho menores a las observadas en hembras acompariadas en el campo (en

promedio, 0.15 cdpulas oportunistas por dia frente a 0.49 copulas oportunistas por hora,
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respectivamente; Capitulos 3 y 4). Mas aun, al igual que las hembras acompafiadas en el
campo, las de acompafantes controles nunca fueron observadas sosteniendo copulas extra-
pareja con consentimiento. De este modo, la diferencia en éxito de fertilizacion entre
acomparfiantes control y experimentales deberia haberse acentuado, no oscurecido.

Podria argumentarse que los machos acomparfiantes tienen eyaculados o cortejos
superiores a los de los machos rivales, lo que les permitiria ganar la competencia
espermatica incluso enfrentando una desventaja en la frecuencia relativa de copula. Sin
embargo, si este fuera el caso, resulta paradéjico que algunos acompafantes control
perdieran de un 25 hasta un 100% de la paternidad (29.2%, en promedio) aln cortejando y
copulando mucho maés (es decir, proporcionando mas estimulacion o transfiriendo mayores
cantidades de sus eyaculados superiores) que los machos rivales (vease los Cuadros 1y 2y
la Figura 1 del Capitulo 4). EI mismo argumento se aplica a la idea de que los machos
rivales o sus eyaculados tienen caracteristicas que les permiten hacerse con una parte de la
paternidad, a pesar de enfrentar una desventaja copulatoria respecto a los acompariantes. De
ser asi, se hubiera esperado que, como resultado de encerrar a los acompafiantes, la
proporcidn de paternidad obtenida por los machos rivales se elevara junto con su éxito de
cbpula e inseminacion. En conclusion, las asimetrias en la habilidad competitiva de los
machos no explican satisfactoriamente la falta de diferencia en el éxito reproductor de
acompariantes control y experimentales.

Como hemos visto, el éxito de fertilizacion de los machos no parece depender de
sus frecuencias de copula relativas a las de sus oponentes y hay gran variacion en las
proporciones de paternidad de los machos al interior de los tratamientos. Por otra parte, la
inspeccion del Cuadro 1y la Figura 1 del Capitulo 4, no revela una relacién entre los
patrones temporales de copulas de los machos y su éxito de fertilizacién. Esto ultimo
sugiere que la ovulacion puede ocurrir en distintos momentos dentro del periodo de
receptividad de las hembras y que lo que determina el éxito de fertilizacién de los machos
es el grado de coincidencia temporal entre sus copulas y la ovulacién. El hecho de que en
algunos ensayos una sola cépula bast6 para que un macho rival obtuviera la mayor parte o
la totalidad de la paternidad de una puesta parece respaldar esta explicacion. Sin embargo,
es también un hecho que el acompafiamiento permite a los machos copular de manera

repetida y constante a lo largo del periodo de actividad de las hembras (Capitulo 4) y esto
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seguramente aumentaria su probabilidad de “atinar” al momento de la ovulacion. Esta
explicacion deriva necesariamente en dos predicciones: (1) los machos acompafantes
deberian tener mayor éxito de fertilizacion que los machos rivales, que sélo copulan de
manera esporadica y (2) los acompafiantes experimentales deberian tener un menor éxito
de fertilizacién que los controles, en razon de que copularon menos y sélo durante la
primera parte de la ventana de receptividad. El patron de paternidad observado en el
experimento es consistente con la primera prediccion, pero no con la segunda y esto
debilita el valor de una explicacion basada en la coincidencia temporal entre inseminacion
y ovulacién.

Existe una ultima explicacion que permite conciliar la evidencia conductual y
genética del Capitulo 4: las hembras podrian influir en el éxito de fertilizacion de los
machos de acuerdo con sus propios intereses y sin importar las frecuencias relativas de
copula de estos. Las hembras podrian controlar el patron de paternidad simplemente
regulando el acceso de los eyaculados al sitio de fertilizacion, pero también podrian ajustar
el momento de la ovulacion en relacion con las copulas de los distintos machos, afectando
la representacion relativa de sus espermatozoides en el sitio de fertilizacién. Ademas, las
hembras podrian permanecer en sus madrigueras, para evitar copulas no deseadas y
proteger la mezcla de espermatozoides presentes en su tracto reproductor, hasta que se
produce la fertilizacion (Capitulo 4). Esta capacidad de las hembras de controlar las
fertilizaciones podria dar lugar a la similitud de resultados genéticos entre tratamientos,
incluso a pesar de las diferencias en los patrones de copulas resultantes de la manipulacion
experimental. Dado que las hembras no reciben recursos directamente de los machos, la
paternidad maultiple podria proporcionarles beneficios genéticos por la via de la “reparticion
de apuestas genéticas” entre varios machos (genetic bet-hedging; Yasui, 1998, 2001), la
reduccién 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 (Capitulo 4).

Los machos adultos de la lagartija rayada parecen experimentar una transicion
ontogenética de un fenotipo reproductor predominantemente “hostigador” (= oportunista) a
uno predominantemente de “cortejo y acompafiamiento” (= acompafiante) cuando llegan a

los 90 mm de longitud hocico-cloaca e ingresan al decil mas alto de tamafio corporal de la
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poblacion (Mendoza-Varela, 2006). Aungue la relacién entre edad y tamafio corporal es
mas laxa en organismos con crecimiento indeterminado (como todos los reptiles), es de
esperar que, en general, los sujetos mas jovenes sean mas pequefios que los mas viejos. Si
los machos que son buenos oportunistas cuando son jovenes y pequefios también son
buenos acompariantes si sobreviven hasta alcanzar la edad/talla apropiadas, las hembras
podrian obtener beneficios geneticos para sus hijos machos al repartir la paternidad entre
los machos hostigadores que lograron aparearse oportunistamente con ellas y el macho que
las acompafid en un evento reproductor dado. En ambos casos, las hembras obtendrian
padres de alta calidad para sus crias, aunque dicha calidad fuera indicada de manera
diferente (siendo buen oportunista o buen acompafiante) dependiendo de la edad/tamafio de

cada macho.

El acompafiamiento como adaptacion al control femenino de las fertilizaciones

¢Cémo podria evolucionar el acompafiamiento efectuado por los machos en un mundo en el
que las hembras tuvieran el control dltimo de las fertilizaciones y se beneficiaran de repartir
sus apuestas genéticas? Propongo que, en un escenario de control femenino, el
acompafiamiento cumple varias funciones simultaneas para los machos, que cobran mayor
0 menor relevancia dependiendo de las circunstancias que se producen durante la ventana
de receptividad de la hembra: (1) evitar todas las copulas extrapareja que sea posible, para
limitar la disponibilidad de eyaculados de machos diversos para la hembra cuando esta
activa el mecanismo de reparticion de paternidad; (2) inseminar repetidamente a la
hembra, para garantizar una alta presencia de espermatozoides viables en el sitio de
fertilizacion cuando ella activa el mecanismo de reparticion de paternidad y (3) si la hembra
Ilegara a sostener copulas extra-pareja, poseer un estatus social (el de macho acompafiante)
que la convence de otorgarle algunas fertilizaciones. Me referiré a esta nueva hipétesis
funcional para el acompafiamiento como la “hipdtesis de restriccién/convencimiento de
hembras”. Esta propuesta supone que las hembras enfrentan altos costos en adecuacién por
iniciar un ciclo vitelogénico y suspenderlo en etapas avanzadas. Si esto es cierto, las
hembras harian lo posible por recolectar eyaculados de machos diversos dentro de una
ventana de tiempo dada, pero estarian restringidas a fertilizar sus huevos con los

espermatozoides que hayan logrado colectar al final de dicha ventana.
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La hipdtesis de restriccion/convencimiento ofrece una nueva forma de interpretar la
evidencia empirica que hasta ahora sélo se apreciaba como respaldo de las hipotesis de
custodia post-copulatoria de pareja y de carga de esperma. Por ejemplo, los resultados
conductuales de los Capitulos 3y 4 y los analisis de paternidad del Capitulo 4 mostraron
que los machos acompafiantes reducen la ocurrencia de cdpulas extra-pareja y que obtienen
la paternidad completa de las puestas si la hembra no sostiene ninguna copula extra-pareja.
Este patron puede sugerir que, al menos en algunas ocasiones, los machos acompafiantes
logran proteger efectivamente su paternidad en un escenario de competencia espermatica.
Sin embargo, la hipotesis de restriccion/convencimiento predice el mismo patrén cuando
las hembras no almacenan esperma (como en diversas especies del género Aspidoscelis;
Capitulo 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 otorgarsela toda al macho acompafiante (o bien, asi lo deciden, en tanto que
impedir toda posibilidad de copulas extra-pareja para la hembra podria demostrar la alta
calidad y vigor heredables del macho acompanante).

En otro ejemplo, el patrdn de copulas repetidas y de alternacion de los hemipenes
por parte de los machos acompafiantes (Capitulos 3y 4) apoya la hip6tesis de carga de
esperma como una forma de hacer frente a la competencia espermatica, pero también es
consistente con la segunda funcion considerada en la hipotesis de
restriccién/convencimiento: copulando frecuentemente, los machos acompafantes aseguran
una alta disponibilidad de espermatozoides viables en el sitio de fertilizacion cuando la
hembra tiene que ovular y emplea los espermatozoides de que dispone para fertilizar sus
ovulos.

Por ultimo, existe alguna evidencia de que, cuando las hembras han sostenido
copulas extra-pareja, el estatus de acompafiante podria permitirle a los machos
convencerlas de fertilizar al menos parte de la puesta con sus espermatozoides. De los 9
machos acompafiantes en el experimento del Capitulo 4 (tanto experimentales como
controles) cuyas hembras sostuvieron copulas extra-pareja, 8 de ellos fertilizaron de uno a
todos los huevos en la puesta (véase el Cuadro 2). Ademas, estos machos engendraron, en
promedio, entre 56% (controles) y 61% (experimentales) de la puesta de su hembra

acompariada. Esto implica que los machos acompanantes suelen participar
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considerablemente en la paternidad de las puestas, atn 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 acompafian 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). Asi, en este Gltimo tipo de animales el
acompariamiento efectuado por los machos podria mas bien cumplir la funcién de adquirir
una parte de la paternidad e incrementarla en lo posible.

La hipdtesis de “restriccion/convencimiento” tiene también implicaciones al intentar
explicar la transicion de un fenotipo “oportunista” a uno “acomparante” en los machos
adultos. Dado que los costos energeéticos del acompafiamiento son sustanciales, (Ancona-
Martinez, 2005) es posible que s6lo los machos mas grandes puedan pagarlos (Olsson,
1993). Por otra parte, los machos de la lagartija rayada pueden acompaiiar a la misma
hembra en varios eventos reproductores sucesivos y acompariar a varias hembras en la
misma temporada (Capitulo 2; Ancona-Martinez, 2005; observaciones personales).
Tomando en cuenta que la temporada reproductora es larga (8 meses; Capitulo 2), que
continuamente hay hembras entrando en receptividad (Capitulo 2) y que los machos
acompariantes engendran al menos algunas crias (y, en ocasiones, todas) en la puesta de
cada hembra acompafiada, unos cuantos eventos de acompafiamiento podrian proporcionar
una gran cantidad de descendientes. En comparacion, la tactica “oportunista” parece ser
mucho menos exitosa: los machos oportunistas suelen copular con hembras que no estan en
fase ovulatoria y sus intentos de copula suelen fallar (Capitulo 3), lo que sugiere que un
macho oportunista probablemente engendra menos crias que un mal macho acompafiante.
Lo anterior plantea la interrogante de qué favorece la persistencia de la tactica oportunista y
por qué los machos maduran sexualmente a tallas tan pequefias (Capitulo 2) en lugar de

asignar todos sus recursos al crecimiento y llegar pronto a la talla que les permite

129



acompariar. 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 maximas y, aparentemente, los machos pequefios son
oportunistas mientras que los mas grandes acompafian hembras. La mortalidad en machos
jovenes es alta: aproximadamente 75% de los machos mueren entre su primer afio y el
siguiente (Anderson y Vitt, 1990). Si A. costata sigue el mismo patrdn, es posible que los
machos maduren tempranamente para obtener alguna adecuacion por la via “oportunista”,
la cual se adicionaria a la obtenida por la via “acompafiante” si logran sobrevivir hasta
alcanzar la talla necesaria. En apoyo de esta idea, encontré que la tactica oportunista puede
ser muy incierta en cuanto a obtener cépulas con hembras ovulantes (Capitulo 3), pero
puede ser muy redituable en adecuacién si se ha conseguido copular con un hembra cercana
a la ovulacion: el experimento del Capitulo 4 demostr6 que los machos extra-pareja que
solo sostuvieron copulas 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 hipotesis funcionales para el acompafiamiento en la lagartija rayada.

Beneficios directos para las hembras

Los eventos de depredacion de lagartijas rayadas en Isla Isabel podrian ser muy
raros y esto explicaria el no haber detectado diferencias en el riesgo que enfrentan las
hembras acomparfiadas y no acompafiadas. Para resolver esto, podrian 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
habitats 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 acompafiamiento 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 hipdtesis de reduccion de hostigamiento, queda por establecer si los intentos de
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cépula de machos oportunistas implican costos energéticos para las hembras y la magnitud
de éstos. Esto podria lograrse manipulando experimentalmente la densidad de machos de
talla inferior a la de los acompafiantes (y asi, la cantidad de hostigamiento que reciben las
hembras) y midiendo su efecto en el peso de las hembras. Por ultimo, en relacion 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 acompafiadas que cuando no lo son.

Cortejo post-copulatorio

Es posible que los elementos del acompafiamiento que no estan directamente asociados a
las copulas —por ejemplo, las sefiales visuales o quimicas que las hembras reciben como
resultado de la cercania del macho acompafiante— influyan positivamente en su éxito de
fertilizacion relativo al de machos extra-pareja (es decir, que dichas sefiales constituyan un
tipo de cortejo post-copulatorio). Para evaluar esto seria Gtil comparar los patrones de
paternidad multiple en puestas de hembras poliandricas sujetas a dos procedimientos
(manteniendo los mismos ndmeros de machos por hembra y de copulas por macho): 1)
retirar a los machos una vez finalizada cada copula (hembras aisladas) y 2) permitir a uno
de los machos mantenerse cerca de la hembra entre copulas (hembras acompafiadas). Si el
acompariamiento no actla como cortejo post-copulatorio, la paternidad relativa de los
machos no deberia diferir entre las puestas de hembras aisladas y hembras acompafadas
(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 acomparadas, la
paternidad no deberia estar sesgada hacia el macho acompafiante. En contraste, si el
acompafiamiento es cortejo post-copulatorio, la paternidad relativa podria o no diferir entre
puestas de hembras aisladas y hembras acompafiadas, pero siempre deberia estar sesgada

hacia el macho acompariante en puestas de hembras acompafiadas.

Eleccion femenina indirecta y directa
Para confirmar que las hembras acompafiadas pueden rectificar su eleccion de pareja si su
acompariante no es el mas dominante disponible, es preciso sesgar experimentalmente el

resultado de los encuentros (por ejemplo, enfrentando al acompafiante con machos mas
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grandes o agresivos para hacerlo perder) y evaluar si, como consecuencia, el acompafante
enfrenta desventajas reproductoras (por ejemplo, si es suplantado, la hembra se aleja mas
frecuentemente de él, la frecuencia de copulas intra-pareja se reduce, la frecuencia de
copulas extra-pareja se incrementa o su proporcion de paternidad se reduce). De manera
semejante, se podria alterar experimentalmente caracteristicas que potencialmente denotan
la calidad del macho acompafiante (por ejemplo, la coloracion gular o la carga de

ectoparasitos) y medir la respuesta de la hembra acompafiada.

Carga de esperma y custodia de pareja

Es posible que la ausencia de evidencia genética a favor de estas hipdtesis se haya debido al
bajo nimero de puestas incluidas en los andlisis de paternidad y, en consecuencia, seria
conveniente ampliar el nimero de repeticiones en los tratamientos control y experimental
del Capitulo 4. Por otra parte, para confirmar la hipotesis de carga de esperma en la
lagartija rayada es preciso comprobar que todas las cdpulas de machos acompariantes
resultan en inseminaciones y que, en consecuencia, las cépulas reiteradas y la alternancia
de hemipenes resultan en una transferencia de espermatozoides superior a la de los machos
oportunistas. Ademas, deben separarse los efectos del acompafiamiento y de la
concentracion relativa de espermatozoides del acompafiante y sus rivales en la paternidad
de las puestas. Esto podria lograrse por medio de experimentos de inseminacion artificial
con mezclas de espermatozoides de diversos machos. Si la carga de esperma determina la
paternidad, se esperaria que la concentracién relativa de espermatozoides de un macho en
una inseminacion artificial se relacionara positivamente con el éxito de fertilizacion de

dicho macho.

V. Conclusiones generales
Este estudio aportd multiples lineas de evidencia consistentes con la idea de que en la
lagartija rayada, Aspidoscelis costata, el acompafiamiento cumple con varias funciones. El
acompariamiento parece brindar a las hembras la oportunidad de evaluar la calidad de los
machos de manera directa (a través de sefiales indicadoras de dicha calidad como los
despliegues de cortejo) o indirecta (a traves del resultado de las interacciones agonisticas

entre los acompafiantes y otros machos). Ademas, las hembras reciben beneficios a través
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de la reduccién de algunos aspectos del hostigamiento sexual por parte de machos no-
acompariantes y podrian ver mejorada su oportunidad de forrajear. Sin embargo, no parece
que las hembras busquen activamente estos beneficios, pues no cooperan activamente en el
acompafnamiento. EI acompariamiento parece permitir a las hembras obtener acceso
constante a copulas cuando el macho acompafiante esta listo para efectuarlas, pero es poco
probable que la razon de esto sea garantizar la fertilizacion de los évulos, dado que el sesgo
hacia machos en la proporcion operativa de sexos y la alta densidad de machos en Isla
Isabel aseguran un acceso relativamente facil a inseminaciones.

A través del acompafiamiento, los machos pueden monitorear la receptividad de la
hembra, obteniendo acceso expedito a ésta cuando esta dispuesta a copular. Una vez en
marcha, el acompafiamiento permite a los machos inseminar repetidamente a la hembra,
alternando sus hemipenes, posiblemente para maximizar la cantidad de semen transferido.
Ademas, el acompafiamiento reduce en cierta medida la probabilidad de que la hembra
reciba cOpulas oportunistas de otros machos, pero es particularmente eficaz para impedir
que ocurran copulas consensuales entre la hembra y machos rivales. Por ultimo, existe la
posibilidad de que el acompafiamiento permita a los machos evaluar a las hembras para
elegir a las mas grandes y fecundas.

Aunque la evidencia conductual respalda la hip6tesis de custodia post-copulatoria
de pareja llevada a cabo por los machos, los resultados de los anélisis de paternidad
contradicen dicha hipotesis. De hecho, estos resultados indican que si se producen copulas
con machos mdaltiples, no hay una relacion entre el éxito de copula relativo de estos y su
éxito de fertilizacion. Esto sugiere que las hembras estan en control de las fertilizaciones y
que podrian asignarlas a varios machos de acuerdo con sus intereses particulares. En
consecuencia, propongo que el acompafiamiento es una respuesta masculina a las presiones
selectivas impuestas por el control femenino y que los machos acompafian 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 fertilizacion, y adquirir el rol social de acompafante
para convencer al mayor nimero 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 analisis genéticos en la
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Aspidoscelis
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We describe polymerase chain reaction primers and amplification conditions for 13 micro-
satellite DNA loci isolated from two bisexual species of whiptail lizards Aspidoscelis costata
Iico and Aspidoscelis inornata. Primers were tested on either 16 or 48 individuals of A. c.
Iico and/or 26 individuals of A. inornata. Ten of the 13 primers were also tested against a
panel of 31 additional whiptail taxa. We detected three to nine alleles perlocus in A. c. hvico
and four to 19 alleles per locus in A. inornata, with observed heterozygosity ranging from
0.60 to 0.87 and from 0.15 to 1.00, respectively. These primers will be an important resource
for surveys of genetic variation in these lizards.
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Teiid whiptail lizards (whiptails) of the genus Aspidoscelis
occur throughout much of North and Central America.
They are particularly abundant and diverse in the arid
lands of the southwest USA and Mexico (Reeder ef al.
2002). Their biology (e.g. Winne & Keck 2004; Woolley ef al.
2004; Cooper ef al. 2005; Paulissen ef al. 2006), population
genetics (Rosenblum 2006), and systematic biology (e.g.
Walker et al. 2001; Reeder et al. 2002; Cordes & Walker 2006)
have been extensively studied. Whiptails are of particular
interest to biclogists because of the presence of many
unisexual iparthenogenetic) complexes within Aspidoscelis
and other closely related whiptail genera (Reeder ef al.
2002). Although these microsatellite loci are not the first
published for whiptails (see Rowe efal. 2002}, those
previously published are from a taxon (Cnemidophorus
vanzoi) that is more closely related to Neotropical Ameioa
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than to Aspidoscelis (Reeder ef al. 2002). Here, we describe
12 polymorphic microsatellite loci (five dinucleotides, one
trinucleotide, six tetranucleotides and one mixed di/
tetranucleotide) that were isolated from the DNA of
Aspidoscelis costata hico and Aspidoscelis inornata. These
markers will be useful for assessing intraspecific genetic
variation (especially genetic and clonal diversity within
unisexual species), investigating metapopulations and
assigning parentage in mating system studies. Microsatellite
loci also have the potential to provide new insights in-
volving introgression and hybridization among the numerous
.I|':

Al qularis, A, inornata and A. tigris complexes).

species complexes within Aspidoscelis (e.g. A burtifcostala,

To develop the primers in A, inornala, we extracted
genomic DNA from liver tissue using DNeasy Kits
(QIAGEN) and used the enrichment technique of Glenn &
Schable (2005) to isolate and sequence microsatellite-
containing DNA fragments. DNA from one individual was
digested with Rsal (New England Biolabs) to generate
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fragments of manageable size. We ligated the fragments to
double stranded SuperSNX24 linkers (forward 5-GTT-
TAAGGCCTAGCTAGCAGAATC3, reverse 5-GATTCT-
GCTAGCTAGGCCTTAAACAAAA-Y ) before hybridizing
microsatellite-containing fragments to biotinylated oligo-
nucleotide repeat probes, Probes were captured with mag-
netic streptavidin beads (Dynal) and unhybridized DNA
was discarded. We performed two rounds of enrichment
with the following oligonucleotide probes: (TG )y, (AG);
(AAG)g (ATC)g (AAC), (AAT), (ACT),; (AAAC),
(AAAG), (AATC), IAATG), (ACCT), (ACAG), (ACTC),
(ACTG), (AAAT)g (AACT g (AAGT)g (ACAT), (AGAT),
(AACC); (AACG)s (AAGC); (AAGG)s and (ATCC)s
Fnriched DNA was recovered and amplified using the
SuperSNX24 forward primer in a polvmerase chain reac-
tion (PCR) as follows: 10 mu Tris-HC pH 8.3, 50 my KCJ,
2.0 mum MgCly, 250 ng/ml BSA, 0.5 s SuperSNX24 for-
ward primer, and 0.5 U JumpStart Tag DNA polymerase
(Sigma). We ligated this PCR productintopCR 2.1-TOPOvector
(Invitrogen), inserted it into One Shot Top10 Chemically Com-
petent Esch
successful insertion using the f-galactosidase gene along with
materials and protocols provided by a TOPO TA cloning kit
(Invitrogen). We amplified inserts from positive colonies using
M13 primers and sequenced with Big Dyve (version 2.00r 3.1,

i coli cells (Invitrogen), and screened for

Applied Biosystems) chemistry and an ABI PRISM 377-96 or
ABIPRISM 3130x automated sequencer. We edited sequences

with sEQuENCHER 4.2 (GeneCodes) and used erneveris 1.0

{available at www.uga.edu/srel/DNA_Lab/ programs.htm)
to search the sequences for microsatellites. We designed
PCR primer pairs using or1co 6.67 (Molecular Biology
[nsights). One primer of each pair was modified with a tag
at the 5" end (either 5“GGAAACAGCTATCGACCATG-3 or
SCAGTCOGGCGTCATCA-Y) allowing the binding of a
fluarescently labelled oligonucleotide to the PCR product
for detection of polymorphism on an ABI PRISM 3130x]
genetic analyser (k. Boutin-Ganache of el 2001).

Primers were optimized using eight individuals, which
included Aspidoscelis velox, A. Higris and A, ornata. Variable
loci were then screened against a larger array of Aspidoscelis
species. PCRs were performed in 25-ul volumes with an
Eppendorf Mastercyveler Gradient thermal cycler. Concen-
trations of the reagents were 10 my Tris-HCl pH 8.3, 50 my
KCL 1.5-2.0 my MgCly, 25.0 pg/ml BSA, 0.4 unst unlabelled
primer, 0.04 uy tag-labelled primer, 0.36 um dye-labelled
primer (HEX or 6-FAM), 0.15 my dNTPs, 0.25 U JumpStart
T DNA Polymerase (Sigma), and 30-50 ng DNA template.
With the directly labelled primer (Acos5), both forward
and reverse primers were at final concentration of 0.2 ua.
Primers were optimized with two different touchdown
PCR thermal eycling programmes, which test a range of
annealing temperatures {i.e. 65-55°C or 55-45 °C). Pro-
grammes consisted of five cycles of 96 °C for 20 s, the high-

est annealing temperature for 30 s, and 72 °C for 1 min
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followed by 21 cycles of 30s of 96 °C, highest annealing
temperature minus 0.5 °C each cycle for 30 s, and 72 “C for
1 min; and finally, 10 cycles of 96 °C for 30 s, the lowest
annealing temperature for 30 s, and 72 °C for 1 min. We
sized products with Naurox ladder (DeWoody et al. 2004),
towhich GTTT was added to the 5" end of unlabelled primers,
and with GENEMAPPER 4.0 software (Applied Biosystems)
onan ABI PRISM 3130x] genetic analyser.

Primer pairs for A. ¢. kuico were developed follow-
ing adifferent protocol. DNeasy kits (QIAGEN) were used
to extract genomic DNA from blood samples from lizards
from the Isla Isabel, México. One microgram of DNA
pooled from 10 unrelated adults (5 males and 5 females)
was digested with Mbol (Promega) and ligated to 600 ng
of annealed Seul A and Saul B linkers (Armour ef al. 1994
with 3 U of T4 DNA ligase, 1% ligase buffer (Fromega)
[10 mnt Tris-HCL (pH 7.8), 10 ma MgCly, 5 my DTT, 1T mm
ATP] in a 50-ul velume. Two microlitres of the ligation
product were amplified in each of four 50-ul. PCRs con-
taining 1% Bioline buffer [16 my (NH,y),50), 67 mt Tris-
HCL (pH 8.8), 0.01% Tween 20], 0.01 my ANTP, 2.0 mm
MgCl,, 20 pmol of SeulLA linker and 0.2 U Bio Tayg (Bioline)
at72 “C for 2 min, 94 °C for 3 min then 20 cycles of 94 °C for
208,57 “Cfor30 s and 72 °C for 1.5 min and a final elonga-
tion step of 5 min at 72 °C in a PTC-100 thermocycler (M]

Research). Enrichment for CA repeats was carried out as in
Muniz et al. (2003) except that we used only a single round
of enrichment and the amplification product was hybrid-
ized to the nylon membrane at 42 °C. The linkers were
removed by digestion with Mbol and the DNA purified
also as in Muniz ef ¢l (2003). The purified fragments were
then ligated into ‘Ready-to-go” BemHI digested pUCTS
(Pharmacia) following manufacturer’s protocol. After trans-
formation in Epicurian XL1 Blue MRF supercompetent
cells (Stratagene) and plating onto Luria-Bertani agar plates
with 50 ng /ml ampicillin, the colonies were screened with
(CAJy, oligonucleotides end-labelled with [32P] dATP (T4
Polynucleotide kinase RTG kit, Pharmacia). We identified
51 positive colonies out of 460 screened, extracted plasmid
DNA from these with Eppendorf Perfectprep plasmid kits,
amplified inserts with M13 primers and sequenced to
determine insert length. Colonies with inserts 300-500 bp
were preserved and sequenced on an ABI PRISM 377
sequencer. Four sequences included suitable repetitive

sequences and Hanking regions, Primers for these sequences
were designed using PRIMER 3 (Rozen & Skaletsky 2000),
PCR conditions were optimized using genomic DNA
from two Ao hwico individuals. Reactions for the A ¢,
huico primers were performed in 20-ul. volumes contain-
ing 10 mnt Tris-HCLpH 8.4, 50 my KC, 0.5-2.5 mow MgCl,
0.5 pmol forward primer, 1.5 pmol reverse primer, 0.10 mn
ANTPs, 0.7 U of Tag DNA polymerase (Life Technologies
do Brazil Ltd), and 25 ng DNA template, on a PTC-100
thermo-cycler (M] Research). PCR annealing temperatures

2007 The Authors
ournal compilation © 2007 Blackwell Publishing Ltd



Table 1 Four PCR primer pairs are characterized in A
and AcosS and in 16 individuals (locus Acost) from s
P \puhtn s
A

=11 individuals

i lis i against tw
Range in Mew Mexico, UsAL Loc
{eg M13 or CAG) are in itali
fluorescent label or

silver nitrate stain (SN ks number of alleles;

a Is 1l1-| Mavarit, México. An additional nine primer pairs

genotyped against both data sets.
; T, corresponds to highest annealing temperature in a thermal cycling programme; dye
allele =
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w2, Acosd
are dwnhutul'izvd in

wico against one population of 48 individuals (loci ;

rom White Sands National Monument and the Jornada Experimental

TPigtail tay

s and tags for universal fluorescent primer binding
is. either the

size range includes the CAG or M13 universal primers if present

{see main text for sequences); Hg and Hy are observed and expected heteroeygosities; * indicates loci are not in HWE after Bonferroni
correction
Locus T, Repeat Allele size Sample
accession no,  Primer sequence (3°-37 (O Dive motif range (bp)  Locality  size Ha Hg
F: CCTGRARGAGGEATGCATTCAR &l SN (CR)7 l&6-202 [ IR I 50 065 (e
[ TEEAATAGTTTTCOGRAGTEC
I GROGGAATGATTGOCTTTET il S (TR, 241-265 TN 48 ki el 072
& RATCTGGGEETTTOOETCT
Acoss I': CERGTGEAMGECTGEAMALCT 55 PET (GT) 5 TA-18T JLTEE 13
DOSI0543 R OCTATOCTGATGARTAGCACT GA WENM 13 9
— — & SN INME 48 3
F: CAGCAACCTCICARATARGE 55 SN (CT)y, (CBYy 7 INMX 16 3
EFAOsR39 % GECTTCTCTGARAGGCAARA
AG5013 F: CAC-ARTTARTGTGCAGCACTAT 55 NED (ATAGY. 249373 ILTER 12 19
Iﬁt ]" 10537 [ GTTTEGCRGTTTT TCAGCTARG WS 3 19
133 F: ARTGATGTT TGRANTTAGAT 55 NED (GEATY,, 171329 ILTER 11 14
TCOSTATTTCASCATAGT WSNM 12 3
: E : LAATTETEGAGAAARCTARL 55 NED (BGEATY, 314423 ILTER 3 3
EF44 1867 [ GTTTECATTOCTTGAGCTTITAGTC (ACAGY), WS 3 3
AGR03T I CAC-TTCATTTTATATSCTSTARD 5E MNED (GATRY ;... 253427 JLTER 12 17
DOOI0538 I GTTICATGAAGAT TTCCAAATACT (GATAY WSNIM 3 10
AQS042 F: GITTCTGAACCOCAAAAATATC 55 NED (TGRN, 132-201 ILTER 3 3
109 R CAC-TQCARRATTARGGCTACTT WsNM 3 12 0.90
"\I 0143 F: GTTTAAARAGARA AGGARGRACTAR a5 6-FAM  (ACAGH, 221342 ILTER 3 14 0.91
EF44 1868 [ CAC-TERGACARST TGEGTAGE {AGAT WSNM 3 3
Ai I': AGATGARGCTARAGETAATC 55 eFAM  (GT),(ATGT), 232-25  JLTER 11 5
R: CAC-GOTATGTTTCTARATATET (GT),, (ATET) WSNAM 13 4
F: GTTTETGCATTCANTGATGTATT 55 NED (BGRAT, ... 2353-5341 ILTER 3 12
R: CAC-GCTTTGCTCAGTGTARCT (TTCR)Y,, WSNM 13 10
F: GTTTCCTCCCAATTTTCTACAT 55 NED (TG (A@,; 249265 JITER 10
I CAC-TTGCATATGTGAAGTAARGTAT WM 3 4

were tested in pairs (e.g. 54 °C and 55 "C), with the pro-
gramme consisting of one cycle of 94 “C for 5 min, followed
by 10 cycles of 94 °C for 30 s, the highest annealing temper-
ature for 40 s, and 72 °C for 40 s, then 20 cycles of 94 °C for
30 s, the lowest annealing temperature for 40 s, and 72

for 40 s, and, finally, a step of 72 °C for 5 min. We sized
products with 10-bp ladder {Invitrogen) on 67

o polvacryla-
mide gels at 1.6 kN for 3-5 h, and stained gels with 0.001%
AgNO,.

To assess polymorphism, we genotyped 48 A, c. h
laA o
26 AL inornata for the “Ai" series primers (as well as
Acoss). We also genotyped 31 additional cnemidophorine
mhlptmll lizard taxa, with a primary focus on bisexual

b
i

o

for loci Acos2, Acos3 and Acoss, latico for Acosb,

and

scelis (including representatives of the Al figris, A

Thv 13 primer pairs
a are sum-

iiand A, se P species wmupa

and amplification results for A. c. |

marized in Table 1. Observed and c.\'pcctcd heterozygosi-
ties were calculated for each locus with GENALEX version
© 2007 The Authors

[ournal compilation © 2007 Blackwell Publishing Ltd

6.0 (Peakall & Smouse 2006). We used GENEPOP version 3.5
{web interface) to test for deviations from Hardy—Weinberg
equilibrium (HWE) and for evidence of genotypic link-
age disequilibrium. BrLasT searches of cloned sequences
yielded no significant hits.

We detected three to nine alleles per locus in A, ¢,
and four to 19 alleles per locus in A

co

o, Wi th observed

heterozygosity ranging from 0.60 to 0.87 and from (.15 to
1.00, respectively. There was no evidence of linkage among
our loci. Expectations of HWE deviated in Acos3, Ai5033,
AS035, ABO3T, AiB042, AiSM3, AiS062 and AISO71 after
Bonferroni correction in at least one of the three popula-

tions investigated (see Table 1). For the ‘Ai’ series loci, both

populations were collec rvd in regions tlmt may represent

h\ brid zones of either A. i i at the ‘l\ lutL‘

1 at the [nJ lmda ]\pcnnmnml Range (JE
|‘l\nuht & Lowe 1993). Additionally, the program sTRUC-
TURAMA |_HllL‘th‘l1L‘L"(.l~.i. al. submitted ) assigns individuals
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Table 2 Ten PCR primer pairs tested against 33 whiptail lizard taxa. “+" indicates presence of amplification product, ‘0

-

indicates no

amplification, 7" is the minimum number of individuals genotyped for each locus. PCR conditions are the same as those reported in Table 1

Taxon Acosth  AISDIS  AiS033  AIS035  AIS037  AIBD4Z  AISD43  AISDST  AiSDe2  AGSDTI
+ 0 + 0 + + 0 + + +
+ [\ + + [\ + + + + +
+ + + + 0 0 + i + +
+ 0 + + 0 0 + 0 + +
+ + + + 0 + + + + +
+ 0 + 0 + + 0 0 + +
+ i} + 0 0 + 0 0 0 +
+ + + 0 0 + 0 0 + +
+ + + + 0 0 + + + +
+ + + + + + + + + +
+ + + + + + + + + +
0 + + + + + 0 + + +
+ + + + + + 0 + + +
+ + + + + + + + + +
+ + + + + + + + + +
+ + + + + + + + + +
+ + + + + + + + + +
+ + 0 + + + + + + +
+ + + + + + + i + +
+ + + + + + 0 + + +
+ + + + + 0 0 + + +
+ 0 + + 0 + 0 0 + +
+ + + + + + 0 + + +
+ + 0 0 + + + + + +
+ + 0 0 + 0 0 + + +
+ + + + + + + + + +
+ + + + 0 + + + + +
(K] + il 0 1] [a 0 il 0 0

i + 0 il il il
[al il il il il
0 il il il il
+ 0 il il il
0 0 il il il

from the same locality (i.e. individuals within WSNM or
JER) to different populations. Thus, neither population
appears to be panmictic, and future studies will formally
assess whether deviations from HWE result from hybrid-

ization among genetically distinct subspecies. Cur screen
of these loci against 31 whiptail taxa suggests they amplify
best within the A. sexfineate and A. Hgris species groups
(Table 2). In many instances, we were only able to screen
against one or two individuals; thus, those loci thatdid not
appear to amplify in some taxa may still be informative. To
conclude, these highly pelymorphic microsatellite markers
will likely prove valuable for future population genetic
research in whip tails.
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Apéndice 2. Una aproximacion a la proporcion
operativa de sexos en la poblacion de lagartijas rayadas

de Isla Isabel
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Introduccion

En teiidos, los ciclos de las hembras rara vez son sincrénicos (por ejemplo, Rodriguez-
Ramirez y Lewis, 1991; Censky, 1995a; Cruz, 1996; Manriquez-Morén, 1998;
Hernandez-Gallegos, 1998; Cruz et al., 1999), entendiéndose “sincronia reproductora”
como la tendencia de los individuos a llevar a cabo alguna etapa de su ciclo reproductor
de manera simultanea con sus vecinos de la misma especie (Findlay and Cooke, 1982).
La asincronia femenina es un elemento clave de los sistemas de apareamiento poliginicos
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 tedrico, Ims (1988) demostro que en sistemas de apareamiento
como los de los teiidos, mientras mas asincronicas son las hembras més alta es la
varianza en el éxito reproductor de los machos (es decir, mas alto es el potencial de
seleccion sexual). Sin embargo, hasta donde sé nunca se ha estimado la intensidad de la
competencia masculina por las hembras en ninguna poblacién de teiidos.

La intensidad de la seleccién sexual puede estimarse calculando la proporcion
operativa de sexos (POS, la “proporcidn promedio de hembras fértiles en relacién con
los machos sexualmente activos en un momento dado”; Emlen and Oring, 1977), pues
ésta indica la disponibilidad de parejas en la poblacion para uno y otro sexo. En
particular, diversos modelos predicen que el acompafiamiento como custodia de pareja
deberia evolucionar cuando la POS esta 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 analisis fue estimar qué tan intensa podria ser la competencia
por hembras receptivas entre los machos de Isla Isabel y qué tan altos podrian ser los
costos por pérdida de oportunidades de apareamiento para los machos acompariantes.
Para ello, empleé los datos de condicion reproductora de hembras y machos del Capitulo

2 para calcular la POS en la poblacion de Isla Isabel.
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Métodos

Para este estudio empleé a los especimenes diseccionados en el Capitulo 2. Consideré
como sexualmente activos a los machos pertenecientes a la muestra histoldgica cuya
longitud hocico-cloaca fuera igual o mayor al tamafio minimo a la madurez sexual (es
decir, la longitud hocico-cloaca del macho mas pequefio con espermatozoides maduros;
Capitulo 2) y que tuvieran espermatozoides maduros. Calculé la proporcion de machos
sexualmente activos por visita mensual (machos sexualmente activos/ machos de la
muestra histolégica mensual; tabla 1) y una proporcion promedio para los meses de la
temporada reproductora (febrero a septiembre).

Se ha advertido que para que la proporcion operativa de sexos sea Util 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 poblacién, una estimacién de la POS para un afio
dado sobre-estimaba la disponibilidad de hembras para los machos por el doble, respecto
a una estimacion hecha para un dia dado. Asi, durante las colectas mensuales efectuadas
para el Capitulo 2, le di prioridad a capturar todas las hembras en un lapso de no més de 2
dias consecutivos (al mismo tiempo, colecté machos de manera oportunista, pero reuni
sus muestras mensuales en un lapso de 1 a 3 dias consecutivos). Consideré a las hembras
como cercanas a la ovulacion (es decir, proximamente aptas para ser fertilizadas) si
tenian al menos un foliculo vitelogénico de didmetro mayor a 7.6 mm, de acuerdo con el
criterio establecido en el Capitulo 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 mas
pequeria con foliculos vitelogénicos agrandados (Capitulo 2). Calculé la proporcion de
hembras cercanas a la ovulacion en cada muestra mensual (hembras cercanas a la
ovulacién/ hembras adultas) y una proporcion promedio para los meses de la temporada
reproductora (febrero a septiembre). Para estimar la POS de cada mes, supuse que la
proporcidn de sexos de los adultos en la poblacién es 1:1 (con base en los datos de otro
teiido, Ameiva plei, Censky 1995a) y dividi la proporcion de hembras cercanas a la
ovulacion entre la proporcion de machos sexualmente activos correspondientes. Como
todas las colectas mensuales de hembras se efectuaron en un lapso de 1 a 2 dias 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 dias durante la temporada
reproductora. Esto es util, pues el acompafiamiento modal en la lagartija rayada dura 2
dias (Capitulos 2 y 4) y, en consecuencia, mis estimaciones de la POS deberian 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 proporcion de hembras cercanas a la ovulacion en un lapso de 1 a 2 dias fue
consistentemente baja. Esto fue asi al punto de que entre abril y junio no capturé ninguna
hembra cercana a la ovulacion. La proporcion promedio de hembras cercanas a la
ovulacidn para un periodo de 1 a 2 dias 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 excepcion de los meses
de febrero y septiembre, cuando de acuerdo con la evidencia histologica, 50% y 25% de
ellos estuvieron inactivos, respectivamente. Asi, la proporcion promedio de machos
sexualmente activos para la temporada reproductora fue de 0.91 (D.E. = 0.19).
Suponiendo una proporcion sexual de adultos de 1:1 en la poblacion, la POS promedio
para un periodo de 1 a 2 dias dado durante la temporada reproductora fue de 0.05
hembras cercanas a la ovulacion por macho sexualmente activo (D.E. = 0.06, rango = 0 —
0.14; tabla 1).

Discusion

Los resultados indican que en un lapso de dos dias dado durante la temporada
reproductora hay muy pocas hembras cercanas a la ovulacion de manera simultanea. Se
han hallado patrones semejantes de asincronia en la etapa cercana a la ovulacion y
escasez de hembras fertilizables en lapsos de unos cuantos dias 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 promoverian la evolucion del

acompariamiento como custodia de paternidad: hay una gran cantidad de machos
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compitiendo por un pequefio numero de hembras fertilizables y los machos enfrentan
bajos costos por pérdida de apareamientos adicionales si acompafian a las hembras. Las
proporciones de hembras fertilizables obtenidas en este estudio podrian ser
subestimaciones si las hembras cercanas a la ovulacion tendieran a ocultarse o fueran
poco conspicuas. Sin embargo, los considerables niUmeros de hembras cercanas a la
ovulacion halladas en el curso de recorridos de campo (véase el Capitulo 3) demuestran

gue este no es el caso.
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Tabla 1. Estimaciones mensuales de la proporcion operativa de sexos mensual (POS) durante la temporada reproductive.

Mes Proporcién de hembras cercanas a la ovulacion' Proporcién de machos sexualmente activos* POS”
febrero 0 (0/10) 0.5 (2/14) 0

marzo 0.11 (1/9) 1.0 (3/3) A1

abril 0 (0/11) 1.0 (5/5) 0

mayo 0 (0/13) 1.0 (33) 0

junio 0 (0/10) 1.0 (3/3) 0

julio 0 (0/13) 1.0 (33) 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

T Numeros entre paréntesis: hembras cercanas a la ovulacion / hembras adultas capturadas en un lapso de 1 a 2 dias consecutivos.
T Ndmeros entre paréntesis: machos sexualmente activos / machos en la muestra histol6gica mensual.

* Calculada como la proporcion de hembras cercanas a la ovulacion / proporcion 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. Numero sobre las barras = hembras colectadas

cada mes; n.d. = sin datos.
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