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RESUMEN

La coloracion de muchas especies animales es un atributo que puede influir en su éxito
reproductivo y sobrevivencia. En algunos casos individuos de la misma especie pueden
mostrar diferentes patrones de coloracién, a lo que se conoce como polimorfismo de
color. El polimorfismo implica ventajas selectivas que pueden promover el éxito ecoldgico
de las especies que lo presentan. En la lagartija del mezquite, Sceloporus grammicus
microlepidotus, hembras y machos presentan polimorfismo en el color del saco gular, el
cual despliegan intensamente durante la época de cortejo. Los morfos de coloracion gular
son anaranjados, amarillos, azules y blancos. La presencia y frecuencia de estos patrones
cromaticos varia entre poblaciones y la dindmica de cada poblacion varia dependiendo de

los morfos presentes.

En este trabajo evaluamos en machos de la lagartija del mezquite de tres poblaciones,
Parque Nacional La Malinche (Tlaxcala), Chapultepec (Ciudad de México) y Sierra de
Guadalupe (Estado de México), si los morfos de color de gular difieren en la agresividad
durante ensayos de competencia macho-macho en cautiverio. Ademas, para la poblacién
de La Malinche evaluamos si los morfos de color difieren en los niveles de testosterona
basal y si la agresividad se relaciona con la concentracion de testosterona. Encontramos
que los machos con coloraciones de gular amarillo fueron méas agresivos y tenian
mayores concentraciones de testosterona que los machos con coloracién gulares
anaranjada, mientras que la frecuencia de agresiones de los machos con coloracién gular
blanca no difirieron de los otros colores de gular. Nuestro estudio sugiere que en los
machos de lagartija del mezquite el color del saco gular puede ser una sefal de

agresividad que esté relacionada con los niveles de testosterona.



2 INTRODUCCION

2.1 Polimorfismo de color

Los patrones de coloracion en animales han sido un sistema muy estudiado desde
la perspectiva de la biologia evolutiva. Los colores que despliegan un gran niumero
de animales funcionan en muchos casos como sefales sexuales relacionadas con
rendimiento y calidad de los individuos, eleccion de pareja (Andersson 1994),
sefales de advertencia para evitar depredacion (Ruxton et al. 2004), camuflaje
(Merilaita y Tullberg 2005), como elemento de reconocimiento y en algunos casos
en animales ectotermos, como reptiles e insectos, tienen funciones relacionadas
con la termorregulacién (Fleishman 2001; Huey y Kingsolver 1989; Krebs y Davies
1997).

El polimorfismo de color se ha definido como la presencia de dos o mas
morfos de colores distintos, presentes en individuos de la misma edad y del mismo
sexo, determinados genéticamente dentro de una misma poblacién, donde el mas
raro de ellos es demasiado frecuente como para ser el resultado de una mutacién
recurrente y su expresion no depende del ambiente ni de la condicién corporal
(Buckley 1987; Roulin 2004; Gray y McKinnon 2007). Las bases genéticas de este
polimorfismo son relativamente simples ya que involucran Unicamente pocos e
incluso un solo gen (revisado en Gray y McKinnon 2007; Roulin y Bize 2007;
Forsman et al. 2008; Bastiaans 2013), aunque su mantenimiento depende de otros

factores (Calsbeek 2006).
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El polimorfismo cromatico se encuentra representado en diversos taxa, que
incluyen aves, peces, lagartos e insectos (Hugal y Stuart-Fox 2012; Van der
Sluijsa et al. 2007; Dijkstra, Hemelrijk, et al. 2009; Thompson et al. 1993; Forsman
y Shine 1995; Sinervo y Lively 1996). Mas aun, es comun encontrar distintos
morfos de color tanto en hembras como en machos de una misma poblacion

(Gross 1996).

2.2 Origen y mantenimiento de polimorfismo

El polimorfismo implica ventajas selectivas que pueden promover el éxito
ecolégico de las especies polimorficas (Forsman et al. 2008, aunque ver Lesch et
al.1996; Klein et al. 2005). La coexistencia dentro de una misma poblacion de
morfos alternativos promueve la utilizacion de diversos recursos del ambiente, la
estabilidad de la poblacién y la persistencia, el éxito de colonizacion y ampliacion
de la variacién aumentando el potencial evolutivo y la especiacién (Gavrilets 2003;
Gray y Mckinnon 2007; McPeek y Gavrilets 2006; Ahnesjo 2006). El polimorfismo
también puede tener una funcion antidepredatoria, ya que la existencia de varios
morfos en la poblacién dificulta la “imagen de busqueda” para el depredador,
disminuyendo la probabilidad de depredacién (Pietrewicz y Kamil 1977; Johnsson
et al. 2004; Ruxton et al. 2004; Merilaita y Tulberg 2005; Merilaita et al. 2014). Los
morfos de color intrapoblacionales se han asociado a estrategias de vida
alternativas, en muchos casos bajo seleccion dependiente de las frecuencias;
entendiendo como estrategia al conjunto de rasgos de distinta indole

(morfologicos, conductuales, fisiolégicos) que determinan el patron de
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comportamiento que sera adoptado en cualquier situacion y que puede conferir
ventajas en la adecuacion de los individuos dependiendo del contexto ecolégico y
social (Alonzo y Warner 2000; Sinervo y Lively 1996, Bastiaans et al. 2013). Para
que estas estrategias se mantengan y evolucionen deben de tener una base
genética, y en teoria cada una deberia implicar los mismos costos en adecuacion,
lo que les permite coexistir (Cross 1985; Maynard Smith 1982). Sin embargo, los
polimorfismos pueden también mantenerse por alelos recesivos 0 por

heterocigosis, sin que ocurra seleccién (Mitchell-Olds et al. 2007).

Para entender como se mantienen en la poblacion las estrategias
alternativas, una aproximacion que ha sido clave es el analisis desde la
perspectiva de la seleccion dependiente de las frecuencias. Desde esta
perspectiva, el beneficio en adecuacién de cada estrategia alternativa, y por lo
tanto fenotipo, depende de la frecuencia relativa de las diferentes estrategias
(Maynard Smith 1982). La seleccion dependiente de la frecuencia negativa es la
forma mas comun de seleccion que actia para mantener el polimorfismo dentro de
las poblaciones (Alonzo y Warner 2000). La seleccion dependiente de la
frecuencia negativa consiste en que una estrategia tiene baja adecuacion cuando
es comun, pero cuando es rara su adecuacién aumenta. Este tipo de seleccién
puede permitir la convivencia estable de dos o mas estrategias alternativas.
Cuando ambas estrategias se encuentran en equilibrio tienen la misma
adecuacion (Alonzo y Calsbeek 2010). Cuando existen dos estrategias en la
poblacion en teoria es relativamente facil llegar a un equilibrio dinamico: cuando la

estrategia de baja frecuencia aumenta, su adecuacion comienza a disminuir
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sucediendo lo contrario para el otro morfo. Sin embargo, con mas de dos
estrategias en la poblacion, el sistema puede dar lugar a oscilaciones, en donde la
mayor adecuacion y el aumento en la frecuencia de cada morfo pueden ser
distintos en cada ciclo, pero termina repitiéndose al cabo de cierto tiempo, dando
lugar a un juego al que se ha llamado “piedra-papel-tijera” (Sinervo y Lively 1996).
En este tipo de dinamicas cada estrategia tiene fortalezas y debilidades que
resultan, dependiendo del contexto ecoldgico, en ventajas o desventajas en
adecuacion en comparacion a las otras estrategias (Buss y Jackson 1979; Paquin

y Adams 1983; Sinervo y Lively 1996; Kerr et al.2002).

2.3 Polimorfismo de color y seleccién sexual

Debido a su estrecha relacion con la seleccion sexual, los morfos de color
intrapoblacionales se han asociado con estrategias reproductivas alternativas
(Alonzo y Warner 2000; Sinervo y Lively 1996, Bastiaans et al. 2013). Estas
estrategias conductuales alternativas se encuentran ligadas a los polimorfismos de
coloracion y pueden conferir ventajas en la adecuacion de los individuos (Alonzo y
Warner 2000; Sinervo y Lively 1996); al tener una base genética, en teoria cada
una tiene las mismas probabilidades de sobrevivir a largo plazo permitiéndoles
coexistir (Gross 1985; Maynard Smith 1982).

La competencia agresiva entre machos puede ser una fuente de seleccion
dependiente de la frecuencia negativa que estabiliza el polimorfismo fenotipico
cuando la agresion es mayor entre individuos del mismo morfo (Dijkstra et al.

2005). Si la agresion se sesga hacia machos rivales fenotipicamente similares, los

13



fenotipos masculinos raros recibirian menos agresion que los comunes. Esto
podria, en teoria, conferir una ventaja de adecuacion a los machos del fenotipo
poco frecuente en relacion con los machos del fenotipo mas abundante,
promoviendo asi la invasién de nuevos fenotipos y facilitando la convivencia de
diferentes morfos (Dijkstra et al. 2009). Adicionalmente, la competencia agresiva
puede desembocar en desplazamiento de caracteres reproductivos entre especies
estrechamente relacionadas y también puede afectar la evolucion de
polimorfismos de coloracion (Sinervo y Calsbeek 2006). Lo anterior podria implicar
que la agresion diferencial entre diferentes morfos puede llevar a especiacion

simpétrica (Dijkstra et al. 2006; Dijkstra et al. 2007).

Un claro ejemplo de como la competencia agresiva entre machos puede
estabilizar el polimorfismo fenotipico es el que encontramos en la coloracién de las
cabezas de las aves conocidas como Diamante de Gould (Erythrura gouldiae), en
esta especie los machos de cabeza roja dominaron a los de cabeza negra, los
cuales a su vez, dominaron a los de cabeza amarilla en ensayos de competencia
(Pryke y Griffith 2006). Durante las pruebas se enfrentd a cada individuo contra
machos de los distintos morfos y después contra machos experimentales a los que
se les manipulé la coloracion de la cabeza en dos diferentes contextos de
competencia para establecer la dominancia: competencia por alimento y
competencia por una dominancia jerarquica establecida en funcion de la altitud de
la zona en que se perchaban. Los autores sugieren que las relaciones de

dominancia asimétricas entre los diferentes morfos influyen en la adecuacion
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relativa de cada morfo y por lo tanto contribuyen al mantenimiento de estos tres
fenotipos discretos en el medio silvestre (Pryke y Griffith 2006).

En lagartijas territoriales el estudio clasico de polimorfismo como estrategias
alternativas es el de la lagartija de mancha lateral nortefia (Uta stansburiana). En
estas lagartijas los machos pueden presentar sacos gulares anaranjados,
amarillos o azules, cada variante difiere en su conducta y estrategia reproductiva,
y las diferencias entre morfos de color tienen una base genética. En un contexto
de competencia intrasexual, los machos con saco gular anaranjado son mas
agresivos que los de color amarillo y azul obscuro (Sinervo y Lively, 1996). Los
machos con garganta azul cuidan a sus hembras y evitan que los escurridizos de
garganta amarilla se escabullan en el territorio, pero la proteccion es ineficaz
contra los de garganta anaranjada que son los mas agresivos (Sinervo y Lively,
1996). Los machos de garganta anaranjada ultra-dominantes mantienen territorios
grandes dominando a los vecinos de garganta azul pero a menudo son engafiados
por los machos satélites de garganta amarilla (Sinervo y Lively, 1996). Por ultimo,
los machos de color amarillo (los menos agresivos) tienen descendencia a través
de coOpulas secretas, a menudo comparten la paternidad de los hijos dentro de la
camada de una hembra y tienen la tasa mas alta de paternidad post-mortem (i.e.
namero de descendientes resultado de fertilizaciones ocurridas después de que el
padre ya estaba muerto), indicando que la competencia espermatica es un
componente importante en esta estrategia (Zamudio y Sinervo 2000). Es decir, las
tacticas furtivas de los machos de garganta amarilla son mas efectivas contra los
machos de garganta anaranjada. Sin embargo, el éxito relativo de cada morfo

vario entre afos, lo que por lo que la seleccion dependiente de la frecuencia que
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surge de la competencia local y la variacion ambiental pueden promover las
condiciones que favorecen cada morfo, y asi preservar las tres estrategias de este

sistema piedra-papel-tijera a largo plazo (Sinervo y Lively, 1996).

En lagartijas, las hembras de algunas especies usan sefiales visuales como los
parches de color en los sacos gulares y otras partes del cuerpo en la eleccién de
pareja (e.g. Sinervo y Bleay 2007). En S. grammicus no se ha probado como tal la
preferencia de las hembras hacia machos con distintos colores del saco gular pero
si se encontrd0 que las hembras responden al color de la garganta al evaluar
parejas potenciales, son capaces de distinguir entre machos simpatricos y
alopatricos y cuando los machos alopéaticos muestran un color de garganta que
esta ausente en su poblacion de origen el rechazo es mayor (Bastiaans 2014). La
variacion en las preferencias de pareja de las hembras dentro de las poblaciones
es otro factor que puede contribuir al mantenimiento de polimorfismo en los
caracteres sexuales secundarios masculinos (Van der Sluijsa et al. 2007; Forsman
y Shine 1995). En este caso, los morfos podrian mantenerse al conferir a las
hembras una mayor gama de opciones para elegir en ambientes y dinamicas
poblacionales cambiantes que podrian derivar en modificaciones en las

preferencias de las hembras de acuerdo a lo que les conviene en ese momento.

Las poblaciones polimérficas son en general menos vulnerables a los
cambios ambientales y el riesgo de extinciones es menor en comparacion con las
poblaciones monomorficas (Forsman et al. 2008). Se espera que los diferentes

morfos no utilicen exactamente los mismos recursos disponibles y ocupen distintos
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microhabitats, de tal manera que si existe un alto grado de variacion
intrapoblacional el nicho total ocupado por la especie serd mas amplio (Van Valen
1965; West-Eberhard 1986; Forsman y Shine 1995). Por lo tanto, la competencia
intraespecifica es menos severa en poblaciones polimérficas que en
monomorficas. Una poblacion puede cambiar de un estado polimoérfico a uno
monomorfico a través de la eliminacion de los fenotipos y genotipos por seleccién
natural y deriva génica (Forsman et al. 2008). En un estudio biogeografico de
lagartijas con polimorfismo de color de la garganta, se encontré que la coloracion
amarilla asociada a una estrategia satélite, se ha perdido en al menos ocho
eventos separados, en poblaciones independientes de lagartijas lo que sugiere
una historia dindmica en la presencia/coexistencia de los diferentes morfos
(Sinervo y Lively 1996).

Si la seleccion disruptiva favorece morfos alternativos en una zona de
colindancia de distintos ambientes, una poblacibn puede desarrollarse
gradualmente en diversas zonas geograficas (Forsman et al. 2008). El
polimorfismo también puede constituir una etapa intermedia en la formacion de
nuevas especies. Por lo tanto, se espera que las poblaciones polimérficas
respecto al color, experimenten mayores tasas de especiacion simpatrica (Gray y
McKinnon 2007; McPeek y Gavrilets 2006). Muchos polimorfismos pueden ser
transitorios 0 constituyen etapas intermedias en la evolucién de la variacion
geografica, el dimorfismo sexual o el aislamiento reproductivo y la especiacion

(Haldane 1962; Forsman y Shine 1995; Gray y McKinnon 2007).
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2.4 Hormonas, coloracion y agresividad

Los polimorfismos pueden ser morfoldgicos, conductuales y/o fisiolégicos. Cuando
morfos alternativos de colores conviven en una poblacién, pueden favorecerse
ciertas combinaciones de rasgos ligados a la adecuacion, a expensas de otras
combinaciones pudiendo generar modificaciones de la arquitectura genética y las
vias de desarrollo dando lugar a la divergencia en morfologia, fisiologia, rasgos de

comportamiento y de historia de vida (Forsman et al. 2008).

Se sabe que en general las hormonas sexuales esteroides tienen efectos
pleiotropicos que influyen sobre rasgos de comportamiento, morfolégicos,
fisiologicos y de historia de vida (Harding 1981; Sinervo et al. 2000; Nelson 2005).
La testosterona y las hormonas andrégenas son responsables del desarrollo de
los genitales masculinos, asi como de una serie de caracteristicas relacionadas
con el dimorfismo sexual tales como la musculatura y la coloracién ornamental
(Cox et al. 2005; Cox y Calsbeek 2009. La testosterona, ademas esté relacionada
con conductas involucradas en la reproduccion masculina en las que se incluye la
motivacion sexual, despliegues sexuales y competencia entre machos (DeNardo y
Sinervo 1994; Nelson 2005; Huyge 2009). En muchas especies se ha encontrado
que las interacciones sociales modulan rapidamente los niveles de hormonas
circulantes en el plasma de los machos y estos cambios se relacionan con una
respuesta conductual individual (Harding 1981).

Las hormonas esteroideas sexuales estan involucradas en el control de la

expresion del dimorfismo sexual y en la expresion de los caracteres sexuales
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secundarios (Nelson 2005; Cox et al. 2008; Cox y Calsbeek 2009). Una via de
produccion de testosterona es a través del metabolismo de los esteroides de la
progesterona (Moore et al. 1985). Por lo tanto la correlacion entre la coloracién y
comportamiento entre los sexos podria ser regulada por un alelo alternativo para
un gen regulador que determine la velocidad a la que la progesterona se convierte
en testosterona. Se ha propuesto que un gen regulador de gran actividad
aumentaria la testosterona y reduciria la progesterona. La variacién genética que
puede llegar a existir en el regulador de la hormona liberadora de gonadotropina
puede llevar al surgimiento de distintos morfos (Sinervo y Zamudio 2001).

En lagartijas existe una estrecha relacion entre la coloracion y las
concentraciones de ciertas hormonas como la testosterona (Cox et al. 2008). Por
otra parte, esta hormona también esta involucrada en la agresion de las lagartijas.
La expresion de la coloracion de la garganta en lagartijas macho y hembra esta
determinada genéticamente y parece estar mediada por el sistema endocrino
(Moore y Thompson 1990). La coloracién anaranjada puede ser inducida en
hembras adultas mediante la inyecciébn de progesterona (Cooper y Greenberg
1992). Mientras que la coloracion azul en el lagarto de arbol (Urosaurus ornatos)
parece estar bajo el control de la testosterona (Hews y Moore 1995) y se sabe que
en lo que respecta a las coloraciones azules con componente ultravioleta, en
diversas especies de lagartos que incluyen a Lacerta schreiberi, los machos con
mayor brillo y saturacion en UV y azul son dominantes sobre machos con menor
brillo y saturacién (Martin et al. 2009), mientras que en Sceloporus occidentalis se
ha encontrado que poblaciones que viven a mayores elevaciones son mas

obscuras y presentan un comportamiento mas agresivo que aquellos individuos de
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poblaciones ubicadas a elevaciones mas bajas y que presentan coloraciones mas
claras (Seddon y Hews 2016).

Por otra parte, los niveles méas altos de agresién en los machos con saco
gular anaranjados se correlacionan con altos niveles de testosterona (Sinervo y
Lively 1996, Sinervo et al. 2000), que es el activador general de agresion en
lagartijas. En Sceloporus undulatus la divergencia sexual en coloracion ventral se
correlaciona temporalmente con la divergencia sexual de testosterona en plasma
en machos juveniles y hembras, apoyando la hipotesis de que el dicromatismo
sexual esta regulado al menos en parte por la testosterona (Cox et al. 2005). Se
ha sugerido que la coloracion ventral puede ser una sefial costosa de producir y
de mantener porque implica un incremento en la concentracion de testosterona en
sangre, y eso a su vez compromete la funcion del sistema inmune (Cox et al.
2008). Esto se observo claramente en S. virgatus cuando al poner implantes de
testosterona aumento el parasitismo de acaros y al disminuir las concentraciones
de esta hormona mediante castracion quirdrgica se observé un parasitismo
significativamente menor (Cox y John-Alder 2007). Otro de los costos asociados a
altas concentraciones de testosterona en lagartijas que fue observado en Uta
stansburiana, se da a nivel cerebral al disminuir el volumen cortical y la
neurogénesis (LaDage et al. 2017).

También se ha encontrado que la testosterona no sélo esta ligada a la
agresion en lagartijas sino que esta intimamente relacionada a la territorialidad en
los mismos (DeNardo y Sinervo 1994). Niveles mas altos de testosterona pueden
inducir un mayor uso del area y pueden causar una regulacién positiva en los

atributos del hipocampo, particularmente en la memoria espacial. Por lo tanto, la
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testosterona puede ser el vinculo mecanicista entre el uso espacial del area y el
cerebro. Ademas, esta hormona puede modular los atributos corticales mediales
independientemente de las experiencias de procesamiento espacial, por lo que los
machos territoriales parecen ser mas sensibles a las alteraciones en los niveles de

testosterona en comparacién con los no territoriales (LaDage et al. 2013).

2.5 Lagartija del mezquite

Sceloporus grammicus microlepidotus, conocida como lagartija del mezquite, es
una especie de lagartija pequeia de la Familia Phrynosomatidae que habita en la
mayoria de las regiones desérticas y montafiosas de México (Hall 1973; Ramirez-
Bautista et al. 2004), se encuentra en casi todos los estados y puede habitar
zonas urbanas (Ramirez-Bautista et al. 2004). Es una especie de habitos arbéreos
y saxicolas, es vivipara y algunas poblaciones presentan su maximo actividad de
cortejo y apareamiento en otofio (Arévalo et al. 1991; Jiménez et al. 2005).

Estas lagartijas presentan una alta variabilidad cariotipica de entre 32 y 46
cromosomas (Hall 1973). Esta especie es considerada un posible caso de
especiacion incipiente debido a los altos niveles de variacion no solo en el nimero
de cromosomas sino también por las grandes diferencias en cuanto a sus habitats,
ciclos reproductivos e historias de vida (Bastiaans et al. 2013). Son lagartijas
territoriales y machos y hembras presentan coloraciones polimorficas del saco
gular, asi como parches abdominales de color azul en los machos (Leyte et al.
2005; Cox y John-Alder 2008), y anaranjados en las hembras (Weiss 2002). Los
morfos de coloracion gular que se han reportado para machos y hembras son

anaranjados, amarillos, azules y blancos (Figura 1), pero se ha observado que en
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las poblaciones estudiadas, no se encuentran azules y blancos coexistiendo (es
uno u el otro). En las poblaciones, ademas de las coloraciones de sacos gulares
puros hay también heterocigotos que presentan combinaciones de dos colores en
el gular (Bastiaans et al. 2013). Respecto al morfo blanco en particular, se sabe

gue se ha originado al menos dos veces (Bastiaans et al. 2013).

Figura 1. Los morfos puros de coloracién de gular presentes en los machos de la lagartija del mezquite
son (a) naranja, (b) blanco, (c) amarilloy (d) azul.

De acuerdo con la evidencia de que el color del gular de S. grammicus tiene
una base genética de 1 locus con 3 alelos (Bastiaans 2015), se ha sugerido que
cada morfo de coloracion responde a una estrategia reproductiva diferente y la
dinamica de ellas varia dependiendo de los morfos presentes en cada poblacion.
Bastiaans et al. (2013) al realizar pruebas conductuales en cautiverio de
competencia entre machos encontraron que los machos de Cerro Pefia Nevada
(Nuevo Leon), una poblacion con presencia de machos con gulares azules, los
machos mas agresivos eran aquellos con saco gular azul, seguidos por los
anaranjados y finalmente los amarillos; mientras que los machos de la poblacion
de San Antonio de las Alazanas (Coahuila), en la que se encuentran machos con

sacos gulares blancos (pero no con azules), el morfo mas agresivo fue el amarillo,
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seguido por el anaranjado, mientras que los machos de saco gular blanco fueron
los menos agresivos. Lo que sugiere que los morfos de color estan asociados con
variaciones conductuales. Sin embargo, se desconoce si estas diferencias en color
y conducta agresiva de los machos se relacionan también con diferencias
fisiolégicas entre los machos de diferente color de gular.

En este estudio evaluamos mediante ensayos conductuales en cautiverio la
conducta agresiva de machos de diferente color de gular cuando se enfrentan a
machos con colores de gula del mismo o diferente color de entre pares de machos
de tallas similares de tres poblaciones; Parque Nacional La Malinche (Tlaxcala),
Chapultepec (Ciudad de México) y Sierra de Guadalupe (Estado de México). Para
la poblacion de La Malinche, en donde los machos presentan morfos con
coloraciones anaranjadas, amarillas y blancas, también evaluamos si la
agresividad de los machos de diferentes colores de gular se relaciona con la
concentracion de testosterona basal en plasma sanguineo (en este estudio
consideramos los niveles de testosterona total a la captura como niveles de

testosterona basal).
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3 OBJETIVOS

Los objetivos de este trabajo son evaluar en machos de Sceloporus grammicus
microlepidotus:
(1) si existen diferencias entre los morfos de color del saco gular en la
agresividad, y
(2) si las conductas de agresividad y la coloracién gular se relacionan con la

concentracion de testosterona basal.
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4 HIPOTESIS

En la lagartija del mezquite, los machos de diferente color de saco gular

representan diferentes estrategias conductuales relacionadas con diferencias en la

agresion y diferencias en la concentracion de testosterona.

5 PREDICCIONES

Dado que las poblaciones de estudio presentan morfos con coloraciones

anaranjadas, amarillas y blancas, se espera que:

La frecuencia de conductas agresivas sera mayor en los machos con
gulares amarillos, seguido por los de saco gular naranja, y por ultimo los
de gular blanco.

Los machos con mayores concentraciones de testosterona realizaran
una mayor cantidad de conductas agresivas hacia los otros machos.
Los machos con saco gular amarillo presentardn mayores
concentraciones de testosterona que los naranjas y estos a su vez
tendran una concentracion mayor de esta hormona que los individuos

con sacos gulares blancos.
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6 MATERIALES Y METODOS

Para este estudio se utilizaron 21 machos colectados en la poblacion de lagartijas
del mezquite de El Parque Nacional La Malinche (Tlaxcala) del 9 de noviembre al
9 de diciembre del 2015 entre las 9:00 am y las 6:30 pm en la Ex-Hacienda San
Antonio (N 19.24435°, O 97.98963°), que se encuentra en el municipio de Ixtenco
en Tlaxcala, a las faldas del volcan La Malinche a una elevacion de 2,591 msnm.
De la muestra total de machos capturados en esta poblacion tres de ellos no
resistieron al cautiverio y murieron y otro escapo, por lo que sélo 17 participaron
en los enfrentamientos. De estos 9 fueron de gular amarillo, 3 de anaranjado y 5
blancos. Para evaluar si las tendencias en el comportamiento agresivo y el color
del gular de los machos eran similares en otras poblaciones, se analizaron videos
de enfrentamientos de 21 machos de la poblacién de Chapultepec (Ciudad de
México) y 21 machos de Sierra de Guadalupe (Estado de México) capturados en
el periodo de noviembre y diciembre de 2013. Los videos analizados forman parte
de otro estudio con objetivos diferentes, pero se llevaron a cabo bajo las mismas

condiciones experimentales de nuestro trabajo (Argaez, 2015).
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6.1 Colecta, medidas morfométricas y de color de los ejemplares

Los machos se capturaron con cafias de pescar a las que se les realizé un nudo
corredizo en el extremo mas delgado. Cada lagartija se guardd en un costal de
tela de poliéster mientras fue transportada al Instituto de Ecologia, UNAM, donde
se llevaron a cabo los ensayos. Al final del experimento las lagartijas fueron
liberadas en los sitios donde fueron colectadas a partir de las referencias anotadas
para cada individuo en el proceso de captura. Durante el mismo dia de su captura,
los machos se pesaron con una balanza electrénica (+ 0.01 g) y se les midi6 con
un vernier (x 0.01 mm) la longitud hocico cloaca (LHC), la longitud de la cola (LC),
y la longitud total (LT). Ademas, para los machos de la Malinche se midi6 el ancho
de la mandibula como un estimador del complejo mandibular abductor. Para esto
se midio con el vernier la parte externa y mas ancha de la cabeza que es donde
inicia la mandibula. ElI complejo mandibular abductor se considera en lagartijas
territoriales, un buen indicador (independiente del tamafio corporal) de la fuerza de
mordida, que esta relacionado con qué tan competitivo es un macho (Lappin et al.
2006). La coloracion del saco gular y de los parches azules ventrales de los
machos de las tres poblaciones, se midié usando un espectrofotdmetro portatil que
calcula el porcentaje de reflectancia desde la region UV hasta los rojos lejanos
(360 a 740 nm) con intervalos de registro de 10 nm (Minolta CM-2600d). Las
mediciones se realizaron en campo al momento de la captura y durante el
cautiverio antes y después de cada enfrentamiento. El espectrofotometro se puso
en contacto sobre el vientre o la garganta de la lagartija, con un angulo de 90° y se

programo para que en una misma toma lanzara tres disparos, entre uno y otro el
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espectrofotometro se movia por la zona que estaba siendo medida. A partir de las
tres medidas se obtuvo un promedio de reflectancia. Para los andlisis se usaron
las curvas de color de los 360 a los 700 nm debido a que éste es el rango en que
las lagartijas pueden ver (Honkavaara et al. 2002). De las curvas de reflectancia
se calcularon de los sacos gulares el croma amarillo (suma de reflectancia de 570-
590 nm dividido por el total de reflectancia hasta 700 nm), el croma naranja (suma
de reflectancia de 590-620 nm dividido por el total de reflectancia hasta 700 nm) y
el brillo del gular que es equivalente al porcentaje de reflectancia maxima (valor de
reflectancia maxima). A partir de las curvas de reflectancia de los parches
ventrales se calcul6 el valor cromatico azul (suma de reflectancia de 450-490 nm
dividido por el total de reflectancia hasta 700 nm) y el brillo del parche ventral
(valor de reflectancia maxima; Argaez 2015). El croma azul es una medida de la
saturacion del color, mientras que la reflectancia méxima (Rmax) es un indice de
la luminosidad de una superficie; valores mas altos de Rmax corresponden a
coloraciones mas brillantes y claras (Hill y McGrew 2006). Exclusivamente para los
machos de la Malinche, se realiz6 una clasificacién visual en campo del color de

gular.
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6.2 Ensayos de conducta agresiva entre machos

Los machos capturados de las tres poblaciones, se mantuvieron en cautiverio en
terrarios del Instituto de Ecologia UNAM a una temperatura promedio de 26°C, con
un fotoperiodo de 11 horas luz y 13 obscuridad, con lamparas que emiten en UV,
que estos organismos necesitan para la fijacion de calcio y vitaminas A y D3
(Adkins et al. 2003); fueron alimentados con tres gusanos de harina (Tenebrio
molitor) al dia y agua ad libitum. Las lagartijas se mantuvieron por diez dias en los

terrarios sin ningun tipo de manipulacion para que se aclimataran al cautiverio.

Para los ensayos se formaron pares de machos con todas las
combinaciones posibles de morfotipo gular que fueron determinados tanto
visualmente como por los valores de croma del espectrofotometro, tomando en
cuenta que la diferencia de tamafio (LHC) entre los individuos disponibles fuera la
menor posible (diferencia promedio en LHC entre los machos fue de 3.4 + 0.8 mm,
en un rango de 0.1-7.7 cm). Para los organismos de Chapultepec y Sierra de
Guadalupe cada lagartija particip6 solo una vez como focal, y entre 1-3 veces
como rival (siempre contra distintas lagartijas focales). Los intervalos entre
ensayos para una misma lagartija fueron de tres dias para permitir que las
lagartijas se recuperaran (Argaez 2013). De la poblaciéon de la Malinche, una
lagartija participé6 como focal en dos ensayos. Los ensayos de competencia entre

machos se realizaron entre las 10:00 y las 16:00 hrs y se grabaron con camaras
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de video. Para las grabaciones se utilizaron una videocamara Sony HDR-CX220 y
otra Panasonic HDC-TM40.

Como arenas para los encuentros entre machos se utilizaron terrarios de
cristal de 50 X 30 X 26 cm. Cada terrario estaba equipado con una lampara de luz
UV y una placa térmica (Exo Terra Heatwave) fijada por fuera al piso del terrario.
Las observaciones se llevaron a cabo en una habitacion cerrada que contaba con
dos calentadores que regulaban la temperatura para mantenerla a 30°C. Para
corroborar que todos los ensayos se realizaran a la misma temperatura y que se
mantuviera constante, la temperatura se midi6 al inicio y al final de cada
enfrentamiento obteniendo con un termdmetro laser de infrarrojo la temperatura
del sustrato, de la base y de las paredes de la arena; el promedio de la
temperatura fue de 30°C + 0.19. Para los machos de la Malinche, las pruebas no
se realizaban hasta que todos alcanzaban una temperatura de piel de 30°C, esto
se logro dejando a los machos reposar sobre una placa térmica que se encontraba
a esta temperatura. Para proveer de sustrato se colocaron tablas de madera que
fueron cambiadas y lavadas con una solucién de cloro al 1% después de cada
enfrentamiento.

Los ensayos de competencia entre machos tuvieron una duracion de 20
minutos mas 10 minutos de aclimatacién al inicio de cada prueba (Bastiaans et al.
2013; Argaez 2013). Para mantener separadas a las lagartijas durante el tiempo
de aclimatacién, se adapté un separador de plastico opaco ubicado justo en el
medio, unido a un sistema de polea que permitia su extraccién a distancia sin

perturbar a las lagartijas con la presencia humana. Previo a cada enfrentamiento
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se asigno a cada individuo de manera aleatoria al lado de la arena que ocuparia,
asi como el color de la marca que se colocaba con pintura de agua en la cola para
distinguir con mayor facilidad a cada lagartija en los videos. La marca de color se
realiz6 con pintura acrilica marca Politec en colores verde claro #312 o morado
#334 y consistia en una linea delgada colocada con un pincel en la parte dorsal de
la punta de la cola; se les caia sola en dos dias después de su colocacion.

A partir de los videos se registré el numero de conductas agresivas
observadas en cada prueba por cada uno de los machos. Las conductas agresivas
que se tomaron en cuenta fueron: aproximacion al macho contrincante, flexiones
sin compresiones, flexiones con compresion mostrando coloracién ventral y gular,
vibraciobn y ondulacion de la cola, compresiones laterales, contacto fisico,
sometimiento, mordida y baile alrededor del otro macho (descripcién de conductas
en Anexo ll, Bastiaans et al. 2013). Los videos de las pruebas de agresion de las
tres poblaciones fueron analizados por cuatro personas diferentes que
previamente habian realizado pruebas de confiabilidad inter e intra observador

hasta conseguir un porcentaje de confiabilidad del 95%.
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6.3 Determinacion de testosterona

Solo para los machos capturados en la Malinche, se tom6 en el campo a cada
lagartija una muestra de sangre de 0.5 ml, inmediatamente después de la captura.
Para esto se inserté una aguja de 27G % (0.4 mm x 13 mm) en el interior de la
vena de la cola (en la parte ventral) y la sangre se extrajo con una jeringa
heparinizada de 1 ml. S6lo en caso de que goteara sangre de la cola se utilizaban
capilares con heparina. Para definir el protocolo de toma de muestras de sangre
previamente se realizé un estudio piloto (Anexo 1). En el campo, todas las
muestras fueron etiquetadas al momento y se conservaron en una hielera con
bolsas refrigerantes de gel hasta la llegada al laboratorio de la estacién de La
Malinche donde inmediatamente fueron centrifugadas a 10,000 RPM durante 10
minutos. Se guardé por separado el plasma y la parte roja de la sangre en tubos
eppendorf que se almacenaron en un tanque de nitrégeno liquido hasta su
analisis. Antes de iniciar con este estudio se llevé a cabo un estudio piloto para
evaluar la posibilidad de estimar los niveles de testosterona en heces y saliva
(Anexo 1). Sin embargo, no se encontré relacion entre las concentraciones de
testosterona en sangre, heces y saliva, por lo tanto las concentraciones en las
tltimas dos no pueden ser consideradas como indicadores confiables de los
niveles de testosterona y se decidié utilizar el plasma sanguineo para determinar

la concentracion de la misma.

En el laboratorio se realiz6 un proceso de extraccion de testosterona para
todas las muestras de sangre tomadas en campo afadiendo 5 ml de formaldehido

a cada una de las muestras, se agitaron en el vortex durante 10 minutos y se
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centrifugaron durante 5 minutos a 10,000 RPM. Las muestras se dejaron en un
lugar calido con las tapas abiertas hasta que el formaldehido se evapor6 y cuando
esto sucedid se repitid el proceso. Después de la extraccion, en alicuotas de
aproximadamente 0.2 ml de plasma sanguineo, se determinaron las
concentraciones de testosterona por duplicado mediante ELISA, utilizando un EIA
Kit testosterona (Cayman Chemical Company) segun las instrucciones del
fabricante (Arteaga et al. 2008). Se procesaron 35 muestras para 14 de las 21
lagartijas; se usaron dos muestras con distintas concentraciones (mas y menos
diluidas), de las cuales 24 tuvieron resultados de ensayo aceptables ya que las
concentraciones obtenidas entraban dentro del rango de deteccién del
espectrofotometro. Todas las muestras se analizaron por duplicado. El ensayo
tiene un rango de deteccion de 3.9-500 pg/ml y una sensibilidad de
aproximadamente 6 pg/ml, con un coeficiente de variacion intraplaca de 13.8.
Todas las muestras fueron procesadas en una misma placa por lo que no existe

variacion entre placas.
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6.4 Analisis estadistico

Debido a que solo para los machos de la Malinche se realizé una clasificacion
visual en campo del color de gular y que estos machos de gular amarillo,
anaranjado y blanco difieren significativamente en los valores cromaticos amarillo
(F2135 = 66.06, P < 0.0001) y naranja (F2135 =85.86 P < 0.0001) (Tabla 1), se
usaron los intervalos de confianza de estos machos de la Malinche como
referencia para clasificar por color de gular a los machos de Chapultepec y Sierra
de Guadalupe (ver Anexo 3). Los machos con valores mas altos de croma amarillo
y anaranjado pertenecen al morfo amarillo, los de valores intermedio al morfo
anaranjado y los de valores mas bajos al blanco. Usando estos criterios de
clasificacion se pudieron asignar de manera confiable a un grupo de color de gular
al 88% de los machos de Chapultepec y Sierra de Guadalupe, sin embargo en
cinco casos de machos clasificados con sacos gulares blancos (dos de
Chapultepec y tres de Sierra de Guadalupe) los intervalos se sobrelapan por lo
gue no se ajustan por completo a los criterios; estos cinco machos si se incluyeron
en los analisis. El color gular como variable categérica asi como las variables de
color estimadas de las curvas de reflectancia se usaron en los analisis de la
conducta de agresiones en los ensayos de competencia entre machos. Los

analisis de color se llevaron a cabo usando las variables continuas (ver abajo).
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Tabla 1. Morfos de color de gular de los machos de la Malinche. En la tabla se muestran los valores
promedio de reflectancia y los intervalos de confianza al 95% del croma amarillo (570-590/suma de
reflectancia 360-700 nm), del croma naranja (590-620/suma de reflectancia 360-700 nm) y del brillo del
gular (reflectancia maxima) de machos de morfos de colores puros determinado visualmente en el campo
(amarillo n = 10, naranja n =6y blanco n =5).

Gular amarillo

Gular naranja

Gular Blanco

Croma amarillo 0.1180 0.1113 0.1089
0.114-0.122 0.107-0.116 0.104-0.114

Croma naranja 0.1701 0.1613 0.1584
0.165-0.176 0.154-0.168 0.151-0.166

Brillo gular 39.06 35.99 38.80
35.36-42.76 31.21-40.77 33.56-44.04

Competencia entre machos

Para los andlisis de los ensayos de competencia entre machos se calcul6 un
indice de agresion sumando para cada macho las frecuencias de todas las
conductas registradas (aproximaciones al contrincante, flexiones, flexiones con
compresion, vibraciones y ondas con la cola, compresiones laterales, contacto
fisico, sometimiento, mordidas y bailes; ver descripcién de conductas en Anexo 2).
Se decidio usar como indice de agresividad de cada macho a la suma de todas las
conductas registradas debido a que (1) todas estas conductas han sido descritas y
consideradas previamente como conductas de agresidn para S. grammicus
(Bastiaans et al. 2013), (2) algunas de las categorias conductuales registradas
ocurrieron con una frecuencia muy baja lo que impide su analisis estadistico, y (3)

el numero de diferentes conductas registradas es alto, por lo que la interpretaciéon
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de las conductas por separado seria compleja. En 9 de los 69 ensayos de las tres
poblaciones el macho focal y el rival no realizaron conductas agresivas por lo que
estos ensayos no se usaron en los andlisis. Sin embargo, los resultados de los
modelos que incluyen estos ensayos sin ninguna actividad son similares
cualitativamente a los reportados. Los analisis se llevaron a cabo usando modelos
lineales mixtos con una distribucién Poisson y una funcion de enlace log. Los
modelos incluyeron la identidad de la lagartija rival como variable aleatoria debido
a que en mi disefio experimental un mismo macho podia participar en mas de un
ensayo como rival (14 de las 17 lagartijas de la Malinche que entraron a los
ensayos participaron en entre 2 y 4 enfrentamientos diferentes y en las otras dos
poblaciones participaron entre 2 y 3 enfrentamientos). Para los analisis se juntaron
los datos de las tres poblaciones, sin embargo la poblacion al no resultar un factor
significativo en analisis previos no se incluyo en los modelos finales. La frecuencia
de las agresiones del macho focal se analiz6 utilizando dos modelos: (1) el primer
modelo incluyé el color del gular (amarillo, anaranjado o blanco) como factor, la
frecuencia de agresiones del macho rival como covariable y la interaccion entre
estas dos variables, y (2) el segundo modelo incluyé el croma amarillo como
variable continua, la frecuencia de agresiones del macho rival, y la poblacion
como factor, y las interacciones entre el factor y las covariables. Dado que la
coloracion amarilla y anaranjada presentan una alta correlacion (ver resultados),

solo se reportan los andlisis con el croma amarillo.
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Color del saco gular y testosterona

Para evaluar si los patrones cromaticos del saco gular difieren en los niveles de
testosterona en sangre se usaron modelos lineales generales. Debido a que el
tamafio de muestra es pequefio porque estos analisis se realizaron Unicamente
con los machos de La Malinche (n = 10 machos con gular amarillo, 6 machos con
gular naranja y 5 machos con gular blanco), no pudimos comparar los 3 morfos de
color como estaba originalmente planeado. Por lo que para evaluar la prediccion
de que los machos con gular amarillo tendran niveles de testosterona mas altos
que los otros morfos de color, incluimos a los machos con gulares naranjas y
blancos en un mismo grupo, y comparamos este nuevo grupo con los machos de
gular amarillo. Para el analisis la concentracion de testosterona fue transformada a
una escala log, y los modelos incluyeron como factor el color de gular (1 =
amarillo, 2 = anaranjados y blancos), y el croma amarillo o anaranjado del gular.
Para evitar la colinealidad entre el croma amarillo y naranja (correlacion de
Pearson entre estas variables = 0.936), estos cromas se analizaron en modelos
independientes. Los términos no significativos fueron removidos por el
procedimiento de eliminacion hacia atras. Para los analisis se utilizé el programa
estadistico R (R Core Team 2016) con el paguete R2admb (Bolker et al. 2016) y la

libreria gimmADMB.
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7 RESULTADOS

7.1 Descripcion de los morfos de color de gular de las tres poblaciones

El color del gular de las tres poblaciones no difirié6 en el croma amarillo (Fz, 68 =
1.44, p = 0.24) y el brillo (F2,6s = 1.33, p = 0.25), pero los machos de la poblacion
de Chapultepec tuvieron un croma anaranjado mayor que los machos de Sierra
Guadalupe y la Malinche (F2, 68 = 5.02, p = 0.009). Los parches ventrales de color
azul que presentan los machos de las tres poblaciones no difirieron en el brillo (F2,
68 = 1.03, p = 0.31), pero si en el croma azul (F2, 68 = 116.13, p = < 0.001): la
poblacion de Chapultepec present6 los valores mas altos, seguida por Sierra de
Guadalupe y la Malinche con los valores mas bajos de croma azul. Los valores
cromaticos del amarillo y anaranjado estan muy relacionados entre si (Fi6s =
334.24, p < 0.001) y también se relacionaron positivamente con el croma azul de
los parches ventrales, pero esta relacién no fue diferente entre poblaciones (croma
amarillo: croma azul ventral F1es= 7.76, p = 0.007, poblacién F2es= 0.65, p = 0.52,
poblacion x croma azul F2es = 1.27, p = 0.28; croma anaranjado: croma azul
ventral Fies = 6.20, p = 0.01, poblacion Fzes = 0.63, p = 0.53, poblacion x croma
azul F2es = 1.05, p = 0.35). El brillo del gular y el croma amarillo del mismo no
estan relacionados (F1, s = 1.72, p = 0.19), esto no cambia entre las tres
poblaciones (F2, 68 = 2.72, p = 0.07) y sucede lo mismo con el croma anaranjado

(F1,68=0.98, p = 0.32) en las tres poblaciones (Fz,6s=1.74, p = 0.18).
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El tamafio de los machos (LHC) fue distinto dependiendo de la poblacién de
origen (F2, 6s = 44.85, p = < 0.001). En promedio, los machos mas grandes se
encuentran en la poblacion de Chapultepec (70 + 0.67), seguidos por los de Sierra
de Guadalupe (66.72 + 0.91), siendo los de La Malinche (61.38 mm + 2.1) los mas
pequefios.

La relacién entre el croma azul de los parches abdominales y la LHC fue
significativa (F1, 6s = 15.05, p = < 0.001); en Sierra de Guadalupe esta relacion fue
positiva y mas notoria que en el resto de las poblaciones mientras que en la
Malinche es casi imperceptible. EI croma amarillo (F1,es = 3.16, p = 0.08), el croma
anaranjado (F1, 68 = 1.13, p = 0.29), el brillo del gular (F1, es = 3.47, p = 0.06) y el
brillo de los parches (F1, 6s = 1.37, p = 0.24) no tuvieron relacién alguna con la

LHC.
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7.2 Pruebas de agresividad entre machos de las tres poblaciones

La frecuencia de conductas agresivas del macho focal se relaciond positivamente
con la frecuencia de conductas agresivas del contrincante, y difiri6 en funcion del
color del gular del macho focal para las tres poblaciones (Tabla 2A). Los machos
con coloracion de gular amarilla fueron mas agresivos que los machos
anaranjados, mientras que la frecuencia de agresiones de los machos de gulares
blancos no difirié de los otros colores (Tabla 2A, Fig 2). Cuando usamos el croma
amarillo, en lugar de la clasificacion en categorias por color de gular, encontramos
gue a mayor valor de croma amarillo aumenta la frecuencia de agresiones de los
machos focales en la poblacion de la Malinche, sucede lo mismo pero en menor
magnitud en la poblacion de Chapultepec y no parece estar relacionado en la
poblacién de Sierra de Guadalupe (Tabla 2B, Fig 3). También, la agresion de los
machos aumentd cuando la agresion del macho rival aumentd, pero los machos
de la Malinche fueron mas responsivos que los machos de las otras dos
poblaciones (Tabla 2B). Los resultados son similares si se usa el croma
anaranjado para todas las poblaciones, por lo que solo reportamos el modelo con

croma amarillo.
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Tabla 2. Analisis de los ensayos de competencia entre machos en modelos que incluyen (A) el color del gular
del macho focal como factor, y (B) el croma amarillo del macho focal y la poblacidon. En ambos modelos la
variable de respuesta es la frecuencia de agresiones del macho focal. Se usaron modelos mixtos
generalizados con distribucion de errores Poisson y funciéon de enlace log. La identidad del macho
contrincante se incluyé como variable aleatoria debido a que 14/44 de los machos participaron en mas de
un ensayo (1 a 3, ver detalles en métodos). El andlisis incluy6 60 ensayos (el color del gular del macho focal
fue amarillo en 30 ensayos, naranja en 20 ensayos y blanco en 10 ensayos). En negritas se muestran los
modelos finales.

Estimado + DE z p
A
Intercepto 2.21+0.17 12.61 <0.001
Color de gular del macho focal 2 -0.73+£0.19 -3.85 <0.001
Color de gular del macho focal 3 -0.34+£0.32 -1.06 0.28
Agresiones del macho contrincante 0.03 £ 0.004 8.40 <0.001
Color gular focal 2 * Agresiones del macho 0.004 £ 0.006 0.71 0.47
contrincante
Color gular focal 3 * Agresiones del macho 0.01+0.01 1.27 0.21
contrincante
B
Intercepto -5.99 + 2.58 -2.31 0.02
Croma amarillo de macho focal 70.71 + 21.58 3.27 0.001
Agresiones del macho contricante 0.02 = 0.005 5.04 <0.001
Poblacion 2 5.27 £3.41 1.54 0.12
Poblacion 3 10.02 £3.77 2.65 0.007
Croma amarillo de macho focal*poblacion 2 -43.81 + 28.94 -1.51 0.13
Croma amarillo de macho focal*poblacion 3 -94.36 + 32.83 -2.87 0.004
Agresiones del macho contricante*poblacion 2 0.003 £ 0.008 0.43 0.66
Agresiones del macho contricante*poblacion 3 0.02 = 0.007 3.44 <0.001
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Figura 2. Conductas agresivas realizadas por los machos focales con gulares amarillo (n = 33), naranja (n =
20), o blanco (n = 12). Se muestra el promedio terror estandar. Los andlisis se realizaron juntando a las
naranjas y blancos pero aqui se muestran por separado para que puedan ser contrastados.
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Figura 3. Frecuencia de conductas agresivas realizadas por los machos focales en funcion del croma amarillo
mostrando diferencias de acuerdo con la poblaciéon a la que pertenecen siendo La Malinche la que presenta
la mayor inclinacion mientras que la pendiente de Sierra de Guadalupe es practicamente 0.
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7.3 Concentracion de testosterona de los morfos de color de gular

La concentracion en sangre de testosterona al momento de la captura fue en
promedio mayor en los machos de gular amarillo que en los machos de gular
anaranjado y blanco, y se relacioné con el croma amarillo de los gulares (Tabla
3A, Fig 4). Contrario a nuestra prediccion, en los machos de gular amarillo los
niveles de testosterona estimados disminuyeron al aumentar el croma amarillo,
mientras que en los machos de gular anaranjado y blanco los niveles de
testosterona aumentaron a mayores valores de croma amarillo (Fig 5); aunque es
importante mencionar que la magnitud del efecto es pequefia. Al comparar los
niveles de testosterona de los machos en funcién de su color de gular (incluyendo
el croma naranja), los resultados fueron cualitativamente similares al analisis
anterior, pero la interaccion no fue significativa (Tabla 3B). Los niveles de
testosterona no se relacionaron con el croma azul ni el brillo del parche ventral
(croma azul F1,17=0.000, p = 0.99, brillo parche F1,17=0.04, p = 0.85, grupo color

gular F1,17=4.35, p = 0.05).

Cuando se consideraron variables morfométricas, los niveles de
testosterona tendieron a relacionarse negativamente con el tamafio de la
mandibula de los machos, pero la relacion no fue significativa (AM F1,18=3.77, p =
0.068, grupo color gular F1, 18 = 4.42, p = 0.050, grupo color gular x AM, F1, 17 =
0.38, p = 0.54). Los niveles de testosterona basal no se relacionaron con la talla
de los machos (LHC F1,18=1.42, p = 0.24, grupo color gular F1,18=2.82, p = 0.11,

grupo color gular x LHC, F1,17=0.05, p = 0.81).
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Tabla 3. Niveles de testosterona en sangre de machos de gular amarillo (n = 10) vs gulares naranjas y
blancos (n = 11). Los analisis se llevaron a acabo usando GLMs y la testosterona fue transformada a log.

F p

A

Color gular 5.22 0.03
Croma amarillo gular 0.005 0.94
Color gular * croma amarillo gular 4.74 0.044
B

Color gular 4.84 0.040
Croma naranja gular 0.15 0.69
Color gular * croma naranja gular 2.63 0.12
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Figura 4. Promedio del logaritmo de la concentracion testosterona en campo de los machos de La Malinche
con gulares amarillo (n = 10), naranja (n = 5), o blanco (n = 6). Se muestra el promedio terror estandar. Los
analisis se realizaron juntando a los anaranjados y blancos pero aqui se muestran por separado para que
puedan ser contrastados.
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Figura 5. Logaritmo de la concentracion testosterona en campo de los machos de La Malinche en funcién
del croma amarillo mostrando diferencias de acuerdo con el color de gular. Los anaranjados y los blancos no
mostraron diferencias y se analizaron en un mismo grupo que se contrasta con los amarillos.
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8 DISCUSION

Comparacioén entre poblaciones

Al comparar las distintas medidas morfométricas y colorimétricas evaluadas, la
Unica relacion que se encontro en las tres poblaciones fue entre el tamafio (LHC) y
el croma azul de los parches lo cual podria explicarse debido a que en las
lagartijas tanto el tamafio como el croma azul de los parches tienen que ver con la
edad y la alimentacion de los individuos (Adolph y Porter 1996). En las tres
poblaciones se encontraron los tres morfos de color gular; el croma amarillo no
difirié entre poblaciones, pero se detectaron diferencias en el croma anaranjado, a
pesar de que ambos estan muy relacionados. Debido a que el croma amarillo es el
fenotipo de los machos mas agresivos la variacion en esta coloracién podria ser
una sefial de estatus. También encontramos una relacion positiva entre los cromas
amarillo y anaranjado del gular y el croma azul de los parches ventrales, de tal
manera que entre mayor es el valor del croma del gular, mayor es también el valor
del croma de los parches abdominales. Lo anterior sugiere que cada morfo de
color de gular también presenta diferencias en otros rasgos aunque para afirmar
esto y corroborar que no se trata Unicamente de una asociacién entre caracteres
gue son variables debido a la variacion fenotipica propia de las poblaciones, seria
necesario evaluar la relacion entre la variacion fenotipica y la variacion genética.
De ser el caso y a pesar de que la funcién y el contexto de las distintas sefales de
coloracién no son necesariamente los mismos, estas pueden servir como sefiales

honestas.
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Coloracién y agresion

En lo que respecta a la agresion, las variaciones intrapoblacionales de morfos de
color se han asociado con téacticas y/o estrategias alternativas que a menudo
incluyen diferencias en los niveles de agresion (Rand 1988; Sinervo y Lively, 1996;
Pryke y Griffith 2006; Dijkstra et al. 2009; Bastiaans et al. 2013). En los machos de
las poblaciones estudiadas encontramos diferencias en la frecuencia de
agresiones realizadas dependiendo del morfo. Los machos con gula amarilla son
los méas agresivos, seguidos por los de gulas anaranjadas. También se encontrd
gue entre mayor fue el valor de los cromas amarillo y anaranjado del saco gular,
mayor fue la cantidad de conductas agresivas realizadas. Por lo tanto, si existen
diferencias en los niveles de agresion entre los morfos de color de gular lo que
sugiere que en los machos de lagartija del mezquite el croma amarillo en el saco
gular puede ser una sefial relacionada con la tendencia a montar respuestas
agresivas en encuentros con otros machos. Seria interesante en un estudio futuro,
considerar las diferencias relativas en el color del gular de los machos

contrincantes y evaluar la percepcion del color de estas lagartijas.

Al igual que el tamafio (Alcock y Huston 1994; Sacchi et al. 2009) y la
experiencia previa (Hsu et al. 2006), el nivel de agresion de un individuo esta
considerado como uno de los principales predictores de dominancia durante
interacciones agonisticas, por lo que es de esperarse que sea un rasgo importante
para tareas como la defensa del territorio. Sin embargo, una defensa activa del
territorio, puede ser costosa debido a la energia y tiempo que es necesario invertir

(Marler et al. 1995), sin mencionar que el pelear con los rivales aumenta la
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probabilidad de herirse asi como el riesgo de mortalidad (Marler y Moore 1988).
Por lo tanto, se esperaria que la seleccion natural favorezca la evolucion de
sefales que reduzcan estos costos, manteniendo los beneficios de conservar
territorios y recursos (Smith y Parker 1976). El color del saco gular en los machos
de Sceloporus grammicus podria ser una sefial honestas que funcione como un
indicador del nivel de agresion que un individuo puede expresar, evitando con esto
que se generen enfrentamientos entre machos que podrian resultar perjudiciales y

costosos.

El que los machos con el saco gular amarillo resultaran ser los mas
agresivos, coincide con lo encontrado por Bastiaans (2013) en un estudio
realizado con la misma especie en una poblacion de San Antonio de las Alazanas,
Coahuila, que presentaba los mismos morfos de color que los estudiados por
nosotros (amarillo, naranja y blanco). Este mismo patrén lo encontramos también
en la lagartija de turbera, Zootoca vivipara en donde las hembras con coloracion
ventral amarillo son las mas agresivas (Vercken y Clobert 2008). Sin embargo,
nuestros resultados son contrastantes con lo que sucede en poblaciones de
lagartija del mezquite en las que hay presencia de morfo azul en lugar de blanco y
en cuyo caso los individuos mas agresivos resultaron ser los azules, seguidos por
los anaranjados, mientras que los amarillos fueron los menos agresivos (Bastiaans
2013). Algo similar sucede en Uta stansburiana donde los machos amarillos
presentan una estrategia satélite y bajos niveles de agresion (Sinervo y Lively
1996; Zamudio y Sinervo 2000). Las diferencias en la relacién de los patrones

cromaticos y los niveles de agresidén entre poblaciones y especies de lagartijas
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podrian deberse a diferencias ambientes. En diferentes condiciones luminicas
ciertos colores pueden ser mas eficaces que otros para la comunicacion
(Karpestam et al 2014). En una poblacion, la ventaja adaptativa de cada color
podria estar variando en funcion del sustrato, tipo de vegetacion y el tipo y
cantidad de depredadores. La capacidad de aprendizaje de éstos para reconocer
a sus presas es afectada por la densidad poblacional de lagartijas y como
resultado de procesos de aprendizaje “prueba y error”, la organizacion, relevancia
y significado de cada sefial de color también podria variar (Karpestam et al 2014).
Las diferencias ambientales y ecoldgicas presentes en el hébitat de las
poblaciones puedan llegar a ser tan marcadas que los organismos pueden
responder a estos cambios a través de procesos de plasticidad cerebral
(capacidad del sistema nervioso para cambiar su estructura y funcionamiento a
diferentes niveles, tales como estructuras moleculares, cambios en la expresién
genética y comportamiento, a lo largo de la vida, como reaccién a la diversidad del
entorno, de acuerdo con Berlucchi y Buchtel 2009) pueden favorecer que se
modifiquen la relevancia y significado de cada color. Por otro lado, no podemos
pasar por alto el origen genético de estas coloraciones y cémo a menudo estos
genes de color estan relacionados o al menos agrupados en clisters con genes
implicados en otros rasgos fenotipicos relacionados con la adecuacién (McKinnon
& Pierotti 2010), por lo que el mapeo genético y las relaciones que se generan en
estas redes no son necesariamente las mismas entre especies 0 poblaciones, a
pesar de que éstas estén filogenéticamente muy relacionadas. Estas interacciones
génicas pueden estar expuestas a diferentes presiones de seleccion, y revelan

posibles restricciones sobre la eficacia de la seleccién por lo que descifrar las
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propiedades genéticas funcionales de los polimorfismos de color y el conjunto de
factores correlacionados (por ejemplo, la historia mutacional, el desequilibrio de
ligamiento, el tipo de regulacién y la complejidad de las redes de expresion génica)
pueden ayudar a dilucidar como y cuando pueden evolucionar los fenotipos de
color en relacién con la seleccion natural y sexual que pueden estarse reflejando
en el sistema de comunicacion a través de sefiales de color (Wellenreuther et al.

2014).

En una poblacién con presencia de machos con saco gular blanco, los
niveles de agresion de los machos con gular amarillo y con gular anaranjado
(Bastiaans 2013) se ajustan a nuestras predicciones, no siendo el caso de los
blancos. En nuestro estudio las frecuencias de agresiones realizados por los
machos de gular blanco, no difieren de aquellos con gular amarillo y anaranjado.
En funcion de lo que se observd en los machos de la Malinche y que
probablemente también sucede en las otras poblaciones esto puede deberse a
dos factores; por un lado, de los individuos clasificados en nuestro estudio como
blancos, sélo dos eran homocigotos (completamente blancos) mientras que el
resto, a pesar de presentar el blanco como color predominante, presentaban en el
gular algunas escamas anaranjadas o amarillas por lo que estos morfos no puros
(con mas de un color de gular) podrian ser mas agresivos que los morfos blancos.
Idealmente, en estudios futuros se podria determinar genéticamente el morfo de
color; sin embargo, la baja frecuencia con la que se encuentran individuos del
morfo blanco en las poblaciones estudiadas limitaria el poder hacer

comparaciones formales de la tendencia agresiva y los niveles de testosterona
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entre los morfos puros y los intermedios. Por otro lado, se ha visto que a través de
un enmascaramiento de alelos recesivos disminuye la desventaja de los
heterocigotos haciendo que sean mas similares a los homocigotos (Rueffler et al.
2006), en cuyo caso el tener en el grupo de morfo blanco machos homocigotos y
heterocigotos podria no ser una variante a considerar en nuestro estudio. Se
necesita entender mejor las bases genéticas del polimorfismo en S. grammicus.
Por lo pronto sabemos que la coloracion del gular depende de un locus con tres
alelos (Bastiaans 2013), pero las particularidades de como se da cada coloracion y
como se relacionan estos alelos con otros genes son aun un misterio en el que
podriamos encontrar la clave para explicar lo que sucede con los machos de gular
blanco. Otra hipétesis interesante es que los machos menos agresivos son menos
territoriales o defienden territorios tan pequefios que han adoptado una estrategia
de apareamiento de tipo “satélite” (DeNardo y Sinervo 1994; Sinervo y Lively

1996).

Nuestros resultados sugieren que la relacion entre la agresividad y la
coloraciéon amarilla del saco gular de los machos varia entre poblaciones: la
relacion es mas estrecha entre los machos de La Malinche, medianamente entre
los machos de Chapultepec y nula entre los machos de Sierra de Guadalupe.
Estos resultados son sugerentes y acordes con la idea de que las condiciones
ambientales y sociales de cada poblaciéon podrian influir en la conducta y la
funcién de la sefial de los diferentes morfos de color. Sin embargo, estas
diferencias deberian de tomarse con cautela debido a que podrian estar

relacionadas con que en La Malinche se controldé la temperatura previa a los
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enfrentamientos y se mantuvo constante en 30°C mediante el uso de placas
térmicas, mientras que para las otras poblaciones solo se us6 un calentador
eléctrico por lo que es posible que estos ensayos tuvieron una mayor variacion en

la temperatura ambiente.

Coloracién y testosterona

La testosterona es la hormona tipicamente relacionada con agresion y dominancia
en machos (DeNardo y Sinervo 1994; Nelson 2005). De acuerdo con nuestra
predicciébn, los machos de sacos gulares amarillos tuvieron mayores
concentraciones de testosterona que los otros morfos cromaticos. En especial, es
interesante que a pesar de que los machos con gulares amarillos tienen niveles
basales (a la captura) mas altos que los machos de gulares anaranjados y
blancos, cuando se incluye el croma amarillo en el analisis, los machos de gulares
amarillos con cromas amarillos mas altos tuvieron niveles de testosterona mas
bajos, mientras que el grupo de machos de gulares anaranjados y blancos, al
aumentar su croma amarillo tenian niveles de testosterona mas altos. Lo anterior
sugiere que mantener un gular amarillo muy intenso, podria disminuir los posibles
costos de mantener niveles altos de testosterona basal, si el gular amarillo indica
el estatus de dominancia del individuo y disminuye la frecuencia de interacciones

agresivas con otros machos.

Mantener niveles altos de testosterona basal puede representar costos para

los individuos debido a que esta hormona puede ejercer efectos
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Inmunosupresores directamente ya que altas concentraciones de esta hormona en
sangre vuelve a los individuos mas susceptibles a enfermedades y al ataque de
parasitos o indirectamente redirigiendo recursos de la funcion inmune hacia
rasgos relacionados con el comportamiento sexual, o que podria derivar en una
menor supervivencia (Verhulst et al. 1999; Peters 2007). Se ha visto
experimentalmente que al disminuir las concentraciones de testosterona, el
parasitismo por acaros es significativamente menor (Cox y John-Alder 2007;
Svensson et al 2001) y también se ha encontrado que en lagartos altas
concentraciones de testosterona estan asociadas a una disminucion en la
neurogénesis y en el volumen cortical, lo que podria afectar el aprendizaje y la
memoria (LaDage et al. 2017). Lo anterior implica un compromiso entre la
supervivencia y el éxito reproductivo. Sin embargo, es importante reconocer que
existen especies en las que no se ha encontrado relacion entre testosterona y
sistema inmune e incluso en algunos casos se ha reportado una relacién positiva

(Evans et al. 2000; Morales-Montor 2002).

Consistente con el resultado entre la testosterona y croma amarillo
encontramos una tendencia negativa (aunque no significativa) entre el tamafio del
complejo mandibular, un indicador de la competitividad de los machos, y los
niveles basales de testosterona. A pesar de haberse encontrado una relaciéon
entre el tamafio de la mandibula y la testosterona, la forma en la que se da ésta
relacion no concuerdan con lo que se ha probado anteriormente con el saurépsido
escamoso Podarcis melisellensis en donde encontraron que a nivel individual, los

niveles de testosterona predecian la capacidad de mordida corregida por el
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tamafio y ademas los morfos difirieron en la capacidad de la fuerza de mordedura
(Huyghe et al. 2009) lo cual esta intimamente ligado con el tamafio de la

mandibula.

Nuestros resultados sugieren que en la lagartija del mezquite los machos de
diferente color de saco gular presentan diferencias conductuales relacionadas con
diferencias en la agresion y diferencias en la concentracion de testosterona (es
decir, diferencias fisioldgicas). Un aspecto interesante de esta conclusién, es que
podemos considerar que en esta especie en particular lo que encontramos son
estrategias y no tacticas. Para reforzar la idea anterior es necesario realizar la
distincién entre una tactica y una estrategia conductual porque son dos conceptos
que pueden llegar a confundirse y que, con frecuencia, son mal empleados en la
literatura pero cuyo significado tiene diferentes implicaciones. Segun Wallace
(1984) una tactica se define como una de varias opciones de comportamiento
(fenotipos), mientras que una estrategia se define como un conjunto de reglas que
estipulan qué patron de comportamiento alternativo, de varias opciones posibles,
sera adoptado (o con qué probabilidad existe de que lo sea) en cualquier situacion
a lo largo de la vida. Con respecto a las opciones indicadas, cada individuo debe
tener una sola estrategia, y diferentes estrategias deben representar diferencias
en el genotipo; es decir que todas las estrategias tienen un componente genético
(Wallace 1984). Por lo tanto, debido a que el color de la garganta de S. grammicus
tiene una base genética (Bastiaans 2013), los resultados encontrados en el
presente estudio para la lagartija del mezquite se ajusta mejor a la definicion de

estrategia.
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9 CONCLUSION

En S. grammicus el color del saco gular esta relacionado con la frecuencia de
conductas agresivas realizadas por los machos y los niveles de testosterona
basal. Los machos mas agresivos y con mayores concentraciones de testosterona
basal fueron los de gular amarillo, seguidos por los de gular anaranjado y en los
blancos, entre los cuales no se encontraron diferencias respecto a los otros dos
morfos. Notablemente, aunque los machos de sacos gulares amarillos presentaron
niveles mas altos de testosterona que los otros morfos, entre los machos de gular
amarillo, los niveles de testosterona disminuyeron entre mas amarillo era su gular,
mientras que para los machos de gular naranja y blanco la testosterona en plasma
fue mayor al aumentar el croma amarillo. Lo anterior sugiere que si desplegar un
gular amarillo intenso es una sefial de estatus que disminuye las probabilidades de
encuentros agonisticos con otros machos, los machos de gular amarillo mas
intenso podrian disminuir los posibles costos asociados a mantener altos niveles
de testosterona. Seria interesante en el futuro realizar estudios en los que se
estime el éxito reproductivo de los diferentes morfos de color, se consideren otros
posibles costos asociados a cada estrategia y se investigue con mas detalle los
factores asociados a las diferencias entre poblaciones en la composicion y
dindmica de los morfos de color. Nuestros resultados sugieren que en S.
grammicus los morfos de color de gular de los machos podrian representar
estrategias alternativas relacionadas a diferencias en el color del saco gular, la

conducta agresiva y la concentracion de testosterona.
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ANEXOS

Anexo |. Estudio piloto: comparacion de la estimacion de la concentracion

de testosterona en saliva, sangre y heces

Una vez que los metabolitos y esteroides (entre ellos la testosterona) llegan a las
células “blanco”, queda una cantidad libre y/o unidos a proteinas acarreadoras,
gue pasan al intestino emulsificados en los acidos biliares, lo cual permite que
sean eliminados en la materia fecal (Cockrem & Rounce 1994). Otras porciones de
esteroides son eliminadas en la orina después de ser filtradas en los rifiones
(Gower 1979). Las hormonas esteroides se eliminan como tales o como
metabolitos y su tasa de excrecion y metabolismo varia de acuerdo con la
fisiologia de cada especie (Adlercreutz & Martin 1980). Obteniendo excretas y
diversas secreciones como saliva de diversos organismos y evaluando en ellas las
concentraciones de esteroides parentales o metabolitos, es posible conocer el
estado endocrino de un organismo sin necesidad de tomar de él una muestra de

sangre (Von der Ohe & Servheen 2002).

El objetivo de este estudio piloto fue evaluar la factibilidad de determinar los
niveles de testosterona en heces y saliva de la lagartija del mezquite, y de esta
manera establecer un muestreo no invasivo para los objetivos generales del
proyecto. Para validar la determinacion de la testosterona en las distintas
muestras, se compararon las concentraciones estimadas de testosterona en
sangre, heces y saliva. Para el estudio piloto fueron capturadas cinco lagartijas

macho de Sceloporus grammicus a los que se mantuvieron durante 12 dias en

72



cautiverio en el Instituto de Ecologia de la UNAM en terrarios de 35 X 25 cm a una
temperatura promedio de 26°C con un fotoperiodo de once horas luz y trece
obscuridad. Cada lagartija fue alimentada con tres gusanos de harina (Tenebrio
molitor) al dia y agua ad libitum. El dia de la captura de cada individuo se midieron
la longitud hocico-cloaca, el peso, y con un espectrofotometro Minolta CM-2600d,

la coloracion tanto del saco gular como de los parches abdominales.

Durante diez dias entre las 9:00 am y las 12:00 pm se colectaron las heces
diariamente, se tomd una muestra de saliva a manera de frotis y cada cinco dias
se tomo6 una muestra de sangre (0.5 ml) de la cola. Antes de la toma de cada
muestra se media el peso y el color del saco gular, asi como de los parches
abdominales. Las muestras fecales se mantuvieron en tubos eppendorf a 4°C
hasta su andlisis. Las muestras de sangre se centrifugaron a 10,000 RPM durante
10 minutos, guardando posteriormente por separado el plasmay la parte roja de la

sangre en tubos eppendorf a — 20°C.

Para el andlisis, cada muestra de heces se pes6 y se mezcld con etanol al
96% (3 ml / 1g de heces) y con agua (1ml/ 1g de heces) machacando con un
agitador para posteriormente colocarlo en el vortex durante 30 minutos. Una vez
agitadas las muestras, se centrifugaron durante 15 minutos a 10,000 RPM. El
sobrenadante se conservo y centrifugé de nuevo para eliminar las particulas (15
minutos a 10,000 RPM). Este proceso también se realiz6 en saliva para purificar
las muestras. Posteriormente se realiz6 un proceso de extraccion para todas las
muestras tanto de heces como de saliva y sangre. Para lo cual se afiadieron 5 ml

de formaldehido a cada una de las muestras, se agitaron en el vortex durante 10
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minutos y se centrifugaron durante 5 minutos a 10,000 RPM. Las muestras se
dejaron en un lugar célido con las tapas abiertas hasta que el formaldehido se
evapor6 y cuando esto sucedid6 se repiti6 el proceso de extraccion.
Una vez preparadas las muestras la concentracion de testosterona se midié
utiizando un EIA Kit testosterona (Cayman Chemical Company) segun las

instrucciones del fabricante.

Resultados

La metodologia utilizada para procesar las muestras tanto de heces como de
saliva en lagartijas funcion6 adecuadamente y nos permitié, con las diluciones
correctas ajustadas a las concentraciones esperadas en cada tipo de muestra,
obtener datos de testosterona presentes en cada una de ellas. En todos los casos
las muestras de saliva y heces que se utilizaron estaban méas concentradas que
las de sangre por lo que pudieron ser detectadas por la prueba empleada. Todas
las muestras entraron en el rango de concentraciones leidas por el espectro por lo
gue podemos decir que es posible analizar muestras de saliva y heces de lagartija
en un EIA Kit de testosterona casi de la misma forma en que se hace con las
muestras de sangre. Ademas, Lasley y Kirkpatrick (1991) encontraron que la
concentracion de metabolitos es, en general, de 2 a 4 6rdenes de magnitud mayor

que la de los esteroides parentales en sangre.

No se encontrd ninguna relacion entre las concentraciones de testosterona
en las muestras de sangre, heces y saliva de cada lagartija durante el periodo de

los diez dias de muestreo (Figura 1). Los resultados de saliva arrojaron muy poca
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informacion por lo que se realiz6 un segundo analisis en el que soélo se
contemplaron las muestras de heces y sangre (Figura 2) pero tampoco hubo
relacion alguna entre las muestras de cada individuo, ni siquiera al comparar

distintos dias.

Al no encontrar relacién alguna en las concentraciones de las distintas fuentes
evaluadas y no saber exactamente qué nos esta diciendo la concentracion de
testosterona en saliva y en heces que en todos los casos fue mucho menor a la
encontrada en la sangre, se decidié utilizar el plasma sanguineo para medir la
testosterona en el resto del proyecto y tener asi una idea méas precisa de la
cantidad de hormona circulante al momento de tomar la muestra, a pesar de ser

de las tres fuentes evaluadas la mas invasiva.

Concentraciones de testosterona en heces, saliva y sangre el

mismo dia
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Figura 1. Comparacién de las concentraciones de testosterona en heces, saliva y sangre de los dias 3y 7 que
son en los que se tomaron muestras de las tres fuentes para cada una de los individuos.
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Concentracion de testosterona en heces y sangre
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Figura 2. Comparacidn entre las concentraciones de testosterona presentes en las heces del dia 2 al dia 9 de
muestreo y de las dos tomas de sangre del muestreo realizadas en los dias 3 y 7 para cada lagartija.
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Anexo Il. Descripcion de las conductas agresivas

Conducta

Descripcion

Observada en

Aproximacion al
macho contrincante

Compresion lateral

Flexién (push-up) sin
compresiones

Flexion (push-up) con
compresién

Movimiento de la cola

Contacto fisico

Mordida

Baile

El macho se mueve hacia el oponente mientras lo
observa

El macho comprime lateralmente la region ventral
y gular, mostrando los parches abdominales y el
saco gular; puede realizarse solo 0 en
combinacion con lagartijas

El cuerpo completo se mueve hacia arriba y hacia
abajo de manera vertical debido a un movimiento
continuo de flexion y estiramiento de las patas
delanteras; pueden ser dobles cuando las
extremidades se estiran por completo y luego se
contraen a la mitad antes de estirar, siendo
movimientos mucho mas rapidos que las sencillas

El movimiento es el mismo que el de una lagartija
sencilla pero cuando flexionan realizan al mismo
tiempo una compresion lateral mostrando los
parches de color (ventrales y gular)

En este caso se contaron los movimientos
horizontales, los verticales y los latigazos:
Movimiento horizontal de la cola en forma de
ondas generadas por un movimiento de izquierda
a derecha, la cola puede estar pegada al sustrato
0 estar ligeramente levantada y puede ser un
movimiento rapido o lento

Movimiento vertical lento ondulante de la cola de
arriba abajo

En el latigazo la cola golpea violentamente el
sustrato

El macho focal tiene contacto fisico con su
oponente, los lenglietazos se incluyeron en esta
categoria (contacto fisico con la lengua)

El macho agarra alguna parte del cuerpo de su
oponente con los dientes

Serie de movimientos en los que empleando las
cuatro patas se mueve de un lado a otro a modo
de saltos; puede intercalarse con latigueos de la
cola y compresiones laterales

Campoy
experimento

Campo y

experimento

Campoy
experimento

Campo y
experimento

Campoy
experimento

Campoy
experimento

Campo y
experimento

Campoy
experimento

(Bastiaans et al. 2013)
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Anexo lll. Determinacion de la coloracion del saco gular a partir de los datos

del espectrofotémetro

Para las poblaciones de Chapultepec y Sierra de Guadalupe Unicamente se tenian
valores de los cromas pero no habia una determinacién en campo del color del
que se veian por lo que realizar la comparacion entre morfos de cada poblacion
para las gréficas se dificultaba. Para facilitar lo anterior y saber si habia diferencias
en los valores de espectro obtenidos para cada morfo, primero se realizé una
grafica de los valores promedios del morfo amarillo, anaranjado y blanco obtenidos
con el espectro para cada longitud de onda de los individuos de La Malinche
(Figura 3) en la que se observa que la principal diferencia se encuentra en las

longitudes de onda mas cercanas al rojo (de 650 nm a 750 nm).

45
40
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10

Valores espectrales promedio

300 350 400 450 500 550 600 650 700 750 800
Longitud de onda (nm)

—o— morfo naranja —o—morfo amarillo —o—morfo blanco

Figura 3. Espectro de color por morfo de los individuos de La Malinche; grafica de los valores espectrales
para cada longitud de onda a partir del promedio de cada morfo (blanco, amarillo y naranja).
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Sin embargo, al calcular los promedios solo de croma amarillo y de croma
anaranjado de los individuos que tenian determinacién de color de gular en campo
se encontrd que era posible determinar si los individuos pertenecian al morfo
amarillo, naranja o blanco en funcion de los valores de croma amarillo y
anaranjado (Tabla 1 incluida en la seccibn de Analisis estadistico de la
metodologia) ya que en todos los casos dependiendo del morfo presentaban
valores de cromas que en conjunto caian siempre en los mismos rangos. Al
realizar un ANOVA las diferencias entre cada morfo resultaron significativas tanto
para el croma amarillo como para el croma anaranjado. Gracias a lo anterior fue
posible clasificar por morfo a los individuos de Sierra de Guadalupe y de
Chapultepec. Lo anterior también nos permitid6 confirmar que los individuos con
valores mas altos de croma amarillo pertenecen al morfo amarillo, los de valores

intermedio al morfo anaranjado y los de valores mas bajos al blanco.
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Anexo IV. Variacion de la coloracion del gular y parche ventral de machos de

S. grammicus.

El objetivo de los siguientes andlisis es evaluar si la coloracion del gular y el
parche ventral de los machos de S. grammicus varia durante (1) el cautiverio, y (2)
en relacion a interacciones sociales durante encuentros de competencia entre
machos. Los analisis para evaluar variaciones en el color Unicamente se pudieron
realizar con la poblacién de La Malinche porque fue la Unica en la que se tomaron
medidas repetidas de coloracién a la captura y en cautiverio, y antes y después de
cada ensayo de competencia entre machos. Los cromas amarillo y anaranjado del
gular, y el croma azul del parche se analizaron independientemente usando
modelos lineales de medidas repetidas. La medida repetida fue el croma
correspondiente medido inmediatamente después de la captura en campo (tiempo
1), antes de iniciar el ensayo de competencia entre machos, en promedio 11 dias
después de la captura (tiempo 2), y al final del ensayo de competencia entre
machos, media hora después del inicio del ensayo (tiempo 3). Los modelos
incluyeron los dias de cautiverio previos al primer ensayo conductual, y el total de
conductas que los machos focales realizaron en el ensayo de competencia entre
machos. El color del gular, como variable categorica, no se incluyé en el modelo

debido a los pequefios tamafios de muestra.
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Resultados y Discusion

El croma amarillo del gular y el croma azul del parche ventral variaron
significativamente entre los tres tiempos evaluados (Tabla 1). Sin embargo, el
patron de variacion no fue similar, el croma amarillo no varié durante su medicion
en campo y después de los 11 dias de cautiverio; aunque independiente de la
frecuencia de conductas, el croma amarillo aument6 durante los 30 minutos que
duré el ensayo de competencia con otro macho (Tabla 1, Fig 1a). El croma azul
del parche ventral aumenté considerablemente entre la captura y el ensayo (11
dias), y entre el inicio y el final del ensayo (Tabla 1, Fig. 1b). No se detectaron
variaciones en el croma naranja entre los tres tiempos considerados (Tabla 1, Fig
1c). Las variaciones en los cromas amarillo, anaranjado y azul no se relacionaron
con el numero de dias en cautiverio, ni con el total de conductas que el macho
realiz6 durante el ensayo de competencia entre machos (Tabla 1).

Los resultados sugieren que el color que despliegan los machos durante la
temporada de cortejo varia considerablemente bajo condiciones de cautiverio,
posiblemente como resultado de estrés (Cote et al. 2010). Ademas aunque la
magnitud del cambio es menor, en un ensayo que duré 30 minutos el croma
amarillo del gular y el croma azul del parche ventral aumentaron; estos sutiles
cambios de tonalidad podrian ser una estrategia para evitar depredacién o de
comunicacién con conespecificos que aumente las probabilidades de sobrevivir y
gue se genera gracias a la capacidad de movilidad de las células pigmentarias

(Fuijii 2000).
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Tabla 1. Variacién del color del gular y el parche ventral entre la captura (tiempo 1), antes del inicio del
ensayo de competencia entre machos (aproximadamente 10 dias después), y al final del ensayo (los ensayos
duraron 30 minutos). Los analisis se hicieron usando Modelos de Medidas Repetidas. Se muestran en
negritas los modelos simplificados. N = 17 machos.

F P
a. Variacion en croma amarillo
Tiempo 15.79 0.001
Tiempo * conductas 0.02 0.88
Tiempo * dias en cautiverio 2.49 0.13
a. Variacion en croma naranja
Tiempo 3.88 0.08
Tiempo * conductas 0.00 0.99
Tiempo * dias en cautiverio 4.73 0.05
a. Variacion en croma azul
Tiempo 158.20 < 0.000
Tiempo * conductas 2.99 0.10
Tiempo * dias en cautiverio 0.29 0.61
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Figura 1. Promedio de los valores de croma amarillo (A), croma azul (B) y croma
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(Tiempo 3) en negro. Se muestra el error estandar. N = 17 machos.
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