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RESUMEN

En la introduccion general se definen los términos plasticidad y normas de reaccion, y se
aportan ejemplos de estudios previos sobre plasticidad en reptiles. En el primer capitulo,
utilizando datos obtenidos en campo, se examina la variacion en el tamafio y masa relativa
de la nidada a partir de la medicion de 871 huevos frescos obtenidos de 28 nidadas de
Ctenosaura pectinata. Las iguanas fueron capturadas en un area de bosque tropical seco en
el centro de México. La masa relativa de la nidada se relaciona positivamente con el peso
promedio del huevo, pero no con el volumen promedio del huevo. A diferencia de lo que
usualmente ocurre en lagartijas de tamafio pequefio, donde la longitud del cuerpo determina
la produccién de huevos; en C. pectinata el tamafio de la nidada y el tamafio del huevo no
estan correlacionados con el peso y la longitud hocico-cloaca de las hembras. Las
diferencias observadas revelan variacion en el tamafio y peso de los huevos dentro de las
puestas individuales. Esto indica que no existe una optimizacion del huevo en la poblacion
estudiada como usualmente ocurre en lagartijas de tamafio pequefio. Esta variacion,
asociada con el inicio de la temporada de reproduccién a mitad de la estacién seca, es
interpretada como una adaptacién para facilitar el ajuste de diferentes fenotipos de las crias
en ambientes extremos. En el segundo capitulo, a partir de la revisién de ejemplares de
museo y fuentes bibliograficas de 17 especies de iguanidos, se exploran las posibles causas
que determinan la variacion en las caracteristicas reproductoras. Por medio de la
reconstruccion de los estadios ancestrales en las caracteristicas reproductoras, se observa
que el tamafio de cuerpo y peso de las hembras no tienen efecto sobre el tamafio y masa
relativa de la nidada. Las especies grandes producen pocos huevos, con tamafio y masa
grande para asegurar la calidad de las crias. La variaciobn es mayor en especies con
distribucion en ambientes tropicales y menor en especies de ambientes aridos desérticos. Se
propone que los ambientes extremos por sequia, inducen valores altos en la masa relativa

de la nidada.



ABSTRACT

The general introduction sets out the terms plasticity and reaction norms, and provide
examples of previous studies on plasticity in reptiles. In the first chapter, using field data,
we examine the variation in the size and relative clutch mass from measurements of 871
fresh eggs obtained from 28 clutches of Ctenosaura pectinata. The iguanas were captured
in a dry tropical forest area in central Mexico. The relative mass of the clutch is positively
related to average egg weight, but not with the average egg volume. Unlike what usually
happens in small lizards, where the length of the body determines the production of eggs; in
C. pectinata clutch size and egg size are not correlated with weight and snout-vent length of
females. The variation reveals differences in size and weight of eggs within the individual
clutches. This indicates that there is an optimization of the egg in the studied population as
usually occurs in small lizards. This variation, associated with the onset of the breeding
season in the middle of the dry season, is interpreted as an adaptation to facilitate the
adjustment of different phenotypes of offspring in extreme environments. In the second
chapter, from the review of museum specimens and literature sources for 17 species of
lizards, we were exploring the possible causes that determine the variation in reproductive
characteristics. Through the reconstruction of ancestral stages in the reproductive
characteristics, it appears that the body size and weight of females have no effect on the
size and relative clutch mass. Large species produce few eggs, with larger size and mass to
ensure the quality of the offspring. The variation is bigger in species distribution in tropical
environments and lower in species of arid desert. It is proposed that drought extreme

environments induce high levels in the relative clutch mass.



INTRODUCCION GENERAL

Se llama plasticidad fenotipica a la capacidad de respuesta de un genotipo por
medio de la expresion del fenotipo, cuando se presentan cambios en el ambiente (Lessells
1991, Stearns 1992). Las variaciones conductuales, fisioldgicas, bioquimicas, morfoldgicas
y distintos niveles de resistencia representan casos concretos de plasticidad fenotipica
(Atkinson'y Walden 1985, Lessells 1991, NUfiez-Farfan et al. 2003, Shine 2004).

Las variaciones pueden ser adaptativas si se manifiestan como respuesta a varios
ambientes (= norma de reaccion) o circunstanciales si son producidas por cambios que
ocurren al azar (= plasticidad ruidosa) (Bradshaw 1965, Getty 1985, Bull 1987, Macmillan
y Creelman 1991, Via 1994, Wiley 1994, Getty 1995, 1996).

Las normas de reaccion tienen cinco atributos basicos:

1. Cantidad, y se refiere a la magnitud de respuesta a un cambio ambiental (grande
0 pequefio).

2. Patron, la forma de respuesta (incrementos o decrementos).

3. Rapidez, la velocidad de respuesta, por ejemplo cambios fisioldgicos rapidos
contra alteraciones morfoldgicas lentas.

4. Reversibilidad, la capacidad de maniobra entre estados alternativos, por ejemplo
la tasa de fotosintesis de una hoja es reversible, mientras que el disefio no.

5. Competencia, la habilidad de desarrollar un sistema de respuesta a los estimulos
ambientales solo durante “ventanas” particulares de tiempo en la trayectoria
ontogénica.

Entre los estudios clésicos de plasticidad se pueden citar a Bernays (1986) quien
estudio las relaciones entre la morfologia alimentaria y cambios en la dieta de insectos,
Thompson (1992, 1998) demostré plasticidad en la morfologia de la cabeza de saltamontes
en respuesta a los alimentos duros y suaves.

Recientemente, las ranas han sido utilizadas como modelo de estudio por sus

caracteristicas de reproduccion y la rapidez en el desarrollo. Los temas estudiados han sido
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seleccion contra gradientes, caracteristicas morfométricas, tasas de desarrollo vy
diferenciacion, plasticidad en metamorfosis, desarrollo de plasticidad en ambientes
impredecibles, normas de reaccion para caracteristicas metamorficas y cambios en la dieta
de omnivoro a carnivoro producida por cambios rapidos en la morfologia.

(Berven et al. 1979, Newman 1989, Reques y Tejedo 1997, Pfening 1992a, 1992b).

Los estudios sobre plasticidad en reptiles han sido menos numerosos, Yy entre ellos
se pueden citar a Ford y Seigel (1989) quienes evaluaron las caracteristicas reproductoras
(ndmero de crias y masa de la nidada) de la serpiente vivipara Thamnophis marcianus,
como funcién de la disponibilidad de alimento. Afios més tarde Seigel y Ford (1991)
evaluaron la plasticidad fenotipica de las caracteristicas reproductoras (tamafio de puesta,
masa de la nidada, masa relativa de la nidada) en la serpiente ovipara Elaphe guttatta
mantenidas a diferentes regimenes de energia, y observaron variaciones en los tamafios de
puesta, pero no en la masa de los huevos de los dos grupos experimentales, lo que fue
interpretado como evidencias de plasticidad fenotipica. Durtsche (2000) estudié la
plasticidad ontogénica en los habitos de alimentacién de Ctenosaura pectinata como
funcién de los cambios en la morfologia del intestino. Un trabajo reciente (Seigel y Ford
2001) puso de manifiesto que la plasticidad fenotipica de las caracteristicas reproductivas,
difiere entre poblaciones dentro de una misma especie; por lo que es necesario investigar
como funcionan los mecanismos que promueven la plasticidad en unas poblaciones y en
otras no.

Bajo este escenario y como un primer acercamiento al estudio de los tres primeros
atributos de la plasticidad (cantidad, patron y rapidez), en este trabajo se estudia la
plasticidad fenotipica de la reproduccion de Ctenosaura pectinata, evaluando
particularmente las variaciones en el tamafio y peso del huevo, tamafio y masa relativa de la
nidada (MRN) y se proponen las posibles causas que determinan la variacion en iguanidos.

Se usa como modelo de estudio a los iguanidos, porque esta familia contiene
especies pequefias y grandes, con longevidad variable, tienen distribucion en ambientes
tropicales, subtropicales y desiertos; y ésta heterogeneidad permite plantear posibles
explicaciones a las variaciones.

En el primer capitulo, utilizando datos de campo, se examina la variacion en el

tamafo y masa relativa de la nidada, y en el peso y tamafio del huevo a partir de la
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medicién de 871 huevos frescos y 28 nidadas de Ctenosaura pectinata obtenidas en una
poblacion que se desarrolla en areas de selva baja caducifolia en el sur de Morelos.

En el segundo capitulo se usan ejemplares de museo y fuentes bibliogréficas, para
determinar el tamafio y masa relativa de la nidada de 17 especies de iguanidos y se ponen a
prueba tres hipdtesis: la primera predice que variacion en el tamafio y masa relativa de la
nidada, en el peso y tamafio del huevo son determinados por factores morfoldgicos como el
peso y tamafio de las hembras. La segunda predice que la variacion es producida por las
condiciones del ambiente local donde se desarrollan las especies, Y la tercera predice que la
filogenia y la interaccion con el ambiente son los factores que determinan la variacion en
las caracteristicas reproductoras. Al final se discuten las posibles causas que determinan la

variacion.
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Abstract. We measured the length, width, volume, and weight of 871 freshly laid eggs of
28 clutches of Ctenosaura pectinata. The iguanas were obtained from a tropical dry forest
area in central Mexico. The relative clutch mass was related positively to the average egg
weight but not to average egg volume. Unlike what usually occurs in lizards, where the
length of the body determines egg production, in C. pectinata the clutch size and egg size
was not correlated with the females weigh neither snout-vent length. Observed differences
reveal variation in the weight and size of the eggs within an individual clutch. Therefore,
there is not an optimization of the egg in the studied population of Ctenosaura, as usually
occurs in small lizards. This variation associated with reproduction takes place in the
middle of the dry season, and may be interpreted as an adaptation to facilitate the

adjustment of different phenotypes in environments with extreme drought.

Key words: Ctenosaura pectinata, México, parental investment, clutch variation.
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Resumen. Medimos la longitud, amplitud, volumen, y peso de 871 huevos recién puestos
de 28 nidadas de Ctenosaura pectinata. Las iguanas fueron obtenidas en un area de bosque
tropical seco en el centro de México. La masa relativa de la nidada estuvo relacionada
positivamente con el peso promedio de los huevos pero no con el volumen promedio del
huevo. A diferencia de lo que ocurre usualmente en lagartijas, donde la longitud del cuerpo
determina la produccion de huevos, en C. pectinata el tamafio de la puesta y el tamafio del
huevo no se correlacionan con el peso y tamafio de las hembras. Las diferencias observadas
revelan variacion en el tamafio y peso de los huevos dentro de las puestas individuales. En
consecuencia, no hay una optimizacion del huevo en la poblacién estudiada de Ctenosaura,
como usualmente ocurre en lagartijas de tamafio pequefio. Esta variacién asociada con la
reproduccion tiene lugar a mitad de la estacion seca, y puede ser interpretada como una

adaptacion para facilitar el ajuste de diferentes fenotipos en ambientes con sequia extrema.

Palabras clave. Ctenosaura pectinata, México, inversion parental, variacion en la puesta.
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Introduction

Reproductive strategies in reptiles involve variation in clutch size, incubation time, and
intra-clutch variation in egg weight and size (Sinervo and Licht, 1990; Craig et al., 1990,
Rodriguez-Romero et al., 2004; Wilkinson and Gibbons, 2005). These patterns of variation
usually have been considered to be promoted by environmental factors. Within lizards,
patterns of variation in clutch and egg size (Van Marken and Albers, 1993; Rand, 1994; Ji
and Brana, 2000; Shanbhag et al., 2000) have been attributed, to a variation on climatic
conditions among high and low altitudes/latitudes, and their effects on the environment
temperature and humidity variations (Fitch, 1985). Within the same population, variation
among years is considered to result from responses to food availability, predation intensity,
female size, and other local environmental factors (Vitt and Price, 1982; De Marco, 1989;
Abell, 1999). Previous studies have shown that in lizards, clutch size variation is related to
female size or weight in both oviparous and viviparous species and the pattern is consistent
in semelparous and early-maturing iteroparous species (Rodriguez-Romero et al., 2004; Du
et al., 2005; Herrman and Herrman, 2005). However, this pattern is less common and not
consistent within iteroparous, long-lived and late-maturing lizard species (Shanbhag et al.,
2000). According to previous studies among lizards, Iguana iguana show unusually large
clutches and these are not related to female size (Van Marker and Albers, 1993). Moreover,
notable egg size variation within clutches was recorded (Rand, 1994; Alvarado et al.,
1995).Variation in clutch size in lizards can also result from the effect of proximate

environmental factors and from changes in the physiological condition of females (Dunham
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et al., 1989). This lack of a generalized pattern is not only seen in these long-lived lizards,
but also in some turtles (i.e., Gopherus and Kinosternon), lizards (i.e. Amphibolurus
muricatus Warner et al., 2008) and snakes (Vipera aspis, Bonnet et al., 2001) where
variation in clutch size was not explained by mother’s size or weight (Andrew and Aguirre,
1995; Wilkinson and Gibbons, 2005), and was attributed to such proximate factors as
resource availability and the metabolic rate of the mother. The mother may present
differences in metabolic rate during follicle recruitment and vitellogenesis (Warner et al.,
2008; Bonnet et al., 2001), which can last from fall through spring.

The present paper addresses the study of variation in clutch size and relative clutch
mass in the spiny-tail iguana (Ctenosaura pectinata). Our results support the fact that
iteroparity in large and long-lived lizards is commonly associated with 1) a pattern in which
clutch-size variation is related to weight of females instead of snout-vent length, and 2)

significant within-clutch variation in the size of eggs depending on the weight of females.

Material and methods

Subjects came from a tropical dry forest with a sub-humid climate in central México,
Sierra de Huautla, Morelos (18° 24° N and 99° 03 W; 930 m elevation). The most common
plants species of the dry forest are Ipomoea intrapilosa, Pithecelloboium dulce, Acacia
acatlensis, Plumeria rubra, Acacia cymbispina and Ceiba parvifolia. The driest months are
January (10.8 mm), March (0.0 mm) and April (6.3 mm), the hottest months are April (26.2
° C) and May (with 26.3 ° C). The average annual temperature in this area is 24.9 ° C (23.6-
26.3 + 0.89) and a rainy season between June and October, with maximum rainfall (200

mm) in September.
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Gravid females (n = 28) were collected during April in different years: 1995 n = 7,
2003 n = 14, and 2005 n = 7. Each female was kept and watched during the last week of
gravidity in a plastic box (60 x 40 x 15 cm) with vermiculite (horticulture grade Terra/Lite),
moisture between 15 — 20 %, dim light, and temperature between 28 — 30° C. Freshly-laid
eggs were measured and weighed and females were returned to their natural habitat.

Data recorded from each female were snout-vent length (SVL), total weight (TW), and
clutch size. All the eggs from each clutch were measured with digital calipers (0.01 mm)
and weighed on a digital balance (0.1 g). Clutch size was considered as the total count of
eggs produced by each female. Volume of each egg was obtained by the equation for an
ellipsoid, V = 4/3 © (%2 L) (%2 W)?, where L is the longest diameter and W is the shortest
diameter. Total volume and total weight of the clutch were obtained by summing these
individual measurements for all eggs freshly-laid produced by each female. Relative clutch
mass was calculated by the quotient eggs weight/ mass female after laid eggs (Cuellar,
1984; Rodriguez-Romero et al., 2002). The variation of relative clutch mass (RCM) and
clutch size was calculated among females, by the other hand the egg size, and egg volume
was calculated within the individual clutches. We used the coefficient of variation (CV =
standard deviation/mean x 100 %) as a measure of variation considering (CV < 5% as
invariant, and > 5.1% as variable). To evaluate whether the weight of females might affect
their reproductive characteristics, both the female weight and the residuals of the regression
of female weight against SVL (which is a measure of female body nutritional condition)
were used as the independent variables in separate regressions with number of eggs and
average weight of the eggs as dependent variables. Additionally, to analyze whether

variation in the volume and weight of eggs was explained by the traits of the females, SVL
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and weight of females after oviposition were compared by correlation analyses with CV of
volume and weight of freshly-laid eggs.

To analyze if the amount of precipitation might influence reproductive characteristics
like clutch size, egg volume, and egg weight, a regression analysis was applied considering
the amount of rainfall (May to September) from the previous year. Considering that
reproductive season analyzed as vitellogenesis and mating occur from January to February.

All analyses were conducted in Statistica 6.0 (StatSoft).

Results

A total of 871 eggs were collected from 28 females with an average size of 289.3 mm
SVL (£ 23.5, range of 240.0-340.0) across the three years of the study. Average clutch size
was 31.1 eggs (£11.6, range of 12.0 — 52.0, CV = 37.5 %), with a mean egg volume of
7.39 cm® (+ 2.07 range of 3.3 - 17.27, CV = 28.07 %), maximum diameter of 30.9 mm (+
2.2, range of 18.0 - 40.5, CV = 7.3 %), minimum diameter of 21.16 mm (£ 2.4, range of
16.2 - 32.0, CV = 11.3 %), and a mean weight of 7.46 g (= 1.7, range of 5.1 - 15.6, CV =
23.48 %). Average relative clutch mass was 0.40 (£ 0.09, range of 0.23 - 0.56, CV =225
%), and was related to average egg weight (r = 0.411, R? = 0.168, F1 5 = 5.07, P = 0.033),
and not related to the average egg volume (r = 0.293, R?=0.085, F; 5 =2.43, P = 0.13). A
positive relationship between clutch size and average egg weight was found (r = 0.408, R
= 0.16, F12 = 5.0, P = 0.034). In contrast, clutch size was not related to maximum egg
diameter (r = - 0.025, R? = 0.00086, F126=0.01, P = 0.899) nor to average egg volume (r =
0.040, R? = 0.0016, F16 = 0.04, P = 0.836). Average egg length was significantly related
to female weight (Table 1). Clutch size in not correlated with robustness of female (body

condition) (Fig. 1A). Average weight of eggs was not related to female robustness (Fig.
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1B). Neither clutch nor egg characteristics were explained by the SVL females (Table 1),
Clutch size (r = 0.250, R2 = 0.062, F1 56 = 1.68, P = 0.206), average volume (r = 0.161, R2 =
0.026, F1 2 = 0.66, P = 0.421) and weight of eggs (r = 0.142, R2= 0.020, F; 2 =0.51, P =

0.478) were not affected by the rainfall amount of the year previous to reproduction.

TaBLE 1. Correlation analysis (r) between reproductive traits and female weight and length
of the spiny-tail iguana, Ctenosaura pectinata. ns = non significant.

Clutch Average Average Average Relative
Size eqg size egg volume  egg weight  clutch mass

Weight of 0.460" 0.450™ 0.223™ 0.125™ 0.364™
females
(n=28)
Snout-vent 0.372"™ 0.332"™ 0.140™ 0.183™ 0.080™
length females
(n=28)

Clutch Size and Relative clutch mass n=28; Average egg size, Average egg volume and
Average egg weight n= 871 eggs.

The correlation analyses showed that the coefficient of variation (CV) of weight of
freshly laid eggs was neither related to female SVL (r = 0.163, R2 = 0.026, F16=0.71, P
= 0.404) nor to female weight (r = 0.215, R? = 0.0465, F,6=1.26, P =0.270).

Females of Ctenosaura pectinata laid clutches with a wide variation in egg size and
weight (Fig. 2). Total clutches 75 % showed an average CV of 9.47 (+ 3.90, range of 5.3-
21.0), whereas only 25 % produced more evenly sized eggs (CV < 5%). Within-clutch
variation of egg volume (measured as CV) was neither related to SVL (r = 0.239, R* =
0.488, F1o6 = 1.57, P = 0.219), nor to female weight (r = 0.302, R*= 0.549, F; 5 = 2.61, P

= 0.117).
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Discussion
With some exceptions, in general variation in the clutch size of lizards is explained by a
positive relationship of clutch size and female snout-vent length (Fitch, 1985). In addition,
the egg has been considered to be under a high evolutionary pressure to be relatively
invariant in size (Shine and Greer, 1991; Shine, 2005). In Ctenosaura pectinata clutch size
was not found to be related to the weight of females, neither to snout-vent length. The
observed substantial variation in the clutch size among females of Ctenosaura pectinata is
similar to that registered in Iguana iguana, Ctenosaura similis, several species of Cyclura,
Sauromalus, and Xenosaurus (Van Marker and Albers, 1993; Zamora-Abrego et al., 2007).
In turtles the nutritional condition of females determined egg size and was associated
with number and position of follicles (Wilkinson and Gibbons, 2005). By the other hand,
egg size also varied among the first, second and third clutch due to decrease resource
availability. In C. pectinata, we found only one clutch per year, but we observed
considerable variation in clutch size (12 -52 eggs) and in the size of eggs within a clutch
(from 18.06 to 30.92 mm in length). According with Wilkinson and Gibbons (2005) smaller
eggs may correspond to those that were incorporated late to the clutch, when the
availability of resources from the mother was depleted. The utilization of both endogenous
energy stores “capital”, and recently acquired food to fuel reproduction ‘income’, has been
previously observed in agamid lizards (Warner et al., 2008). Vitellogenic follicles of
different size were observed in the ovary of C. pectinata with platelets of three different

sizes and various kinds of morphology (Uribe at al., 1996).
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Considerable variation in clutch size of C. pectinata has been observed previously in
lizards (Uller et al., 2008) and other large reptiles, such as tortoises and crocodiles (Fitch,
1985; Casas-Andreu, 2003; Roosenburg and Dennis, 2005). All these taxa are late-
maturing, long-lived, and produce variable large clutches.

Relative clutch mass is considered to be influenced by foraging mode and predator
escape tactics (Vitt and Price, 1982), although it does not appear to be consistent. Species
with the widely foraging mode usually show low relative reproductive outputs, whereas sit-
and-wait species show higher values (Vitt et al., 2003). Therefore, C. pectinata may be
considered like a sit and wait forager (Vitt and Congdon, 1978) considering its feeding
habits with high adaptations to herbivore (Iverson, 1982) and that it shows a high relative
reproductive output of 0.40 with a high CV = 24.68.

Relative clutch mass and its variability are directly related in lizards. Several members
of the genera Anolis, Tropidurus, Niveoscincus, Scleoporus, Calotes and Tiliqua exhibit
low mean RCM values as well as low variability in this trait (less than 10 %, Feria et al.,
2001; Chapple et al., 2002; Ji et al., 2002; Milne and Bull, 2002; Wiederhecker et al., 2002;
Rodriguez-Romero et al., 2004;Vitt and Zani, 2005). On the other hand, lizards with
moderate reproductive output exhibit moderate variation in RCM index (11.0-17.0 %), for
example Oedura lesuerii, Aspidoscelis lineatissima, and S. aeneus (Doughty, 1997
Ramirez-Bautista et al., 2000; Rodriguez-Romero et al., 2002). Finally, Xenosaurid and
Iguanid lizards, Australian skinks, Ctenophorus fioni and S. bicantalis (Johnston, 1999;
Rodriguez-Romero et al., 2002, Knapp and Shedd, 2003; Zamora-Abrego et. al., 2007)
invest the highest values of RCM and show the highest variation (from 20.0 to 42.0 %).

Lizards that show the highest values are not phylogenetically close, but all of them

occur in extreme environments (high altitude or desert conditions), which suggests that



25

high values of RCM and its variability might be selected in severe environments, as an

adaptive mechanism.
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26

The environment that Ctenosaura pectinata inhabits may be considered a harsh
environment because of the dry conditions (when the laying period occurs) that last 8
months (from October to May). The RCM and the variation of it in C. pectinata are
relatively high and may be as a consequence of the environment, specifically during the
reproductive season. Within-clutch variation in Ctenosaura pectinata could have been
selected to facilitate fitness of different phenotypes in changing and unpredictable
conditions. Long-lived iteroparous species (i.e., iguanas) have more chances to test
different reproductive outputs and phenotypes during longer periods of time. This
variability has been interpreted in terms of a plasticity model, considering that the same
genetic load may respond to differences in environmental opportunities (Wilkinson and
Gibbons, 2005).

Low values of relative clutch mass are associated with low variation in the size and
weight of eggs. Low variation implies either an optimization of the individual egg or an
evolutionary restriction (Harvey and Pagel, 1991). In contrast, high values of RCM are
related with high variation in the size and weight of eggs. In general, large species are
associated with long life spans, high values of RCM, and considerable variation in egg size
as a strategy to produce variation in their progeny. Differences in the size and weight of the
progeny within the same clutch, as in turtles and iguanas, may be interpreted in terms of the
highest chances of hatchling survivorship, while facing extreme or unpredictable
environments (Roff, 1982; Charnov, 2002). High values of annual juvenile survival (0.47-
0.81) were observed previously in several species of turtles (Pike, et. al., 2008). We
consider that Ctenosaura pectinata represents a good model to test this theory in iguanas,
considering that its eggs show extensive variation in size and weight, in opposition to

species that lay eggs optimized in size and weight, i.e., with restricted variation.
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Resumen

Con el objeto de explicar la variacion en las caracteristicas reproductoras de lagartijas de la
familia iguanidae, a partir de ejemplares de museo y fuentes bibliograficas, se integré una
base de datos con informacion de diecisiete especies cuya distribucion incluye ambientes
tropicales, subtropicales y arido-desérticos. Se pusieron a prueba tres hipoétesis: (1) la
variacion en los caracteres tamafio y masa relativa de la nidada, peso y tamafio del huevo
estd determinada por factores morfolégicos como el peso y tamafio de las hembras. (2) La
variacion es producida por las condiciones del ambiente local donde se desarrollan las
especies. (3) La filogenia y la interaccién con el ambiente son los factores que determinan
la variacion en las caracteristicas reproductoras. El andlisis de los datos reveld que el
tamafo de cuerpo y peso de las hembras no tienen efecto sobre el tamafio y masa relativa
de la nidada, y en consecuencia la primera hipétesis de tipo morfologico no puede explicar
la variacion. La segunda hipotesis de caracter ambiental explica parcialmente la variacion.
Existe mayor variacion en las caracteristicas reproductoras de iguanas con distribucién en
ambientes tropicales, y menor variacion en especies de ambientes aridos desérticos. Las
especies grandes con distribucion insular producen pocos huevos, con tamafio y masa
grande para asegurar la calidad de las crias. La variacién en funcion de la filogenia y
interaccidn con el ambiente (tercera hipétesis) es la mas consistente, debido a las notables
adaptaciones de los distintos géneros de iguanidos. La variacion es un patron comun en
iguénidos y existen basicamente dos formas de inversion reproductiva; una muy variable en
especies de ambientes tropicales, y otra menos variable en especies de ambientes aridos
desérticos.

Palabras clave: Variacidon, caracteristicas reproductivas, iguanidos, ambientes

extremos.
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Introduccion

La variacion en las caracteristicas reproductoras tamafio y masa relativa de la nidada,
peso y tamafio del huevo, es un fendmeno recurrente en varias especies de reptiles, para el
que se han propuesto explicaciones de tipo morfoldgico, ecoldgico, geogréafico, evolutivo y
filogenético (Vitt y Congdon 1978, Vitt y Price 1982, Fitch 1970, Fitch 1985, Dunham y
Miles 1985, Barbault 1988, Dunham et al. 1988, Niewiarowski 1994). En especies de
tamafo pequefio y vida corta, usualmente se ha observado que el tamafio de la nidada y el
tamafo del huevo o cria, varian en funcion del peso y tamafio de cuerpo de las hembras
(Du et al. 2005, Galan 2003, Herrman y Herrman 2005, Rodriguez-Romero et al. 2004).
Sin embargo, existen especies pequefias como los geckos de la familia Eublepharidae con
tamafo de nidada fijo, donde el tamafio de la hembra solo tiene efecto sobre el tamafio del
huevo (Kratochvil y Frinta 2006). En contraste, en especies relativamente grandes de vida
larga como Iguana iguana el tamafio y la masa de la nidada y el peso individual de los
huevos estan positivamente relacionados con la masa de las hembras (Van Marken y Albers
1993).

Por otro lado, también se ha observado variacion entre especies de un mismo género y
entre poblaciones de una misma especie (Urosaurus bicarinatus Ramirez-Bautista y Vitt
1998, Takydromus septentrionales Du et al. 2005, Podarcis muralis Ji y Brana 2000), lo
que ha sido explicado usualmente por la interaccion de la historia filogeneética, las
caracteristicas del ambiente local, la demografia y ecologia (Ballinger 1983, Dunham y
Miles 1985, Dunham et al. 1988, Dunham et al. 1989, Adolph y Porter 1993, Schwarzkopf
1994). Bajo este escenario, se observa que hay varias alternativas para explicar la variacion

en las caracteristicas reproductoras de lagartijas, sin una teoria general consistente.
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En consecuencia de lo anterior, en este trabajo se ponen a prueba las siguientes
hipdtesis: la primera predice que variacion en los caracteres tamafio y masa relativa de la
nidada, peso y tamafio del huevo esta determinada por factores morfologicos como el peso
y tamafio de las hembras. La segunda predice que la variacion es producida por las
condiciones del ambiente local donde se desarrollan las especies, Y la tercera predice que la
filogenia y la interaccion con el ambiente son los factores que determinan la variacion en
las caracteristicas reproductoras.

Para explorar la validez de las distintas hipétesis, se utilizan datos de lagartijas de la
familia iguanidae, porque esta familia contiene especies pequefias y grandes, diferente
longevidad, se distribuyen en ambientes tropicales humedos, tropicales secos y zonas
aridas desérticas. Adicionalmente el grupo tiene una filogenia conocida, lo que constituye

un buen modelo para explorar las distintas causas de la variacién

Materiales y Métodos

Nuestros datos fueron obtenidos de ejemplares preservados en las colecciones de
Herpetologia del Instituto de Biologia, UNAM; el Centro de Investigaciones Bioldgicas de
la UAEM Yy de fuentes bibliograficas. Obtuvimos datos de longitud hocico-cloaca (LHC),
peso de las hembras (P), tamafio de nidada, tamafio y peso individual de huevos de las
siguientes diecisiete especies Amblyrhynchus crystatus (n = 18), Conolophus pallidus (n =
5), Ctenosaura clarki (n = 9), Ctenosaura hemilopha (n = 6), Ctenosaura pectinata (n =
28), Ctenosaura similis (n = 10), Cyclura carinata (n = 11), Cyclura ricordi (n = 8),
Cyclura cyclura cychlura (n = 4), Cyclura nubila (n = 2), Cyclura cornuta (n = 6), Cyclura
stejnegeri (n = 9), Dipsosaurus dorsalis (n = 4), lguana iguana (n = 14), Sauromalus

obesus (n = 3), Sauromalus hispidus (n = 6) y Sauromalus varius (n = 5) (ver apéndice I).
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Solo los huevos con desarrollo completo en I. iguana, Ctenosaura clarki, Ctenosaura
hemilopha, Ctenosaura pectinata y Ctenosaura similis fueron medidos con un vernier de
0.01 m de precision, y pesados en una balanza digital de 0.1 g de aproximacién. El tamafio
de la nidada fue calculado a partir del nimero total de huevos producidos por hembra. La
masa relativa de la nidada (MRN) por hembra, fue calculada con el cociente masa total de
la nidada sobre la masa absoluta del cuerpo (Shine 1992). La masa absoluta del cuerpo es el
peso en gramos de cada hembra después de haber obtenidos los huevos (Cuellar 1984,
Rodriguez-Romero et al. 2002). La variacion de las caracteristicas reproductoras fue
calculada con el coeficiente de variacion (CV), que divide la desviacion estandar entre el
promedio por 100. Un CV > 5 % fue considerado como indicador de variacion.

Para determinar el efecto de la longitud hocico-cloaca (LHC) y peso de las hembras,
sobre las variables dependientes tamafio de la nidada, masa relativa de la nidada, peso y
tamafio promedio de los huevos, se usaron analisis de correlacion.

Las diferencias en las caracteristicas reproductoras de las especies que viven en
ambientes de selva tropical hiumeda, selva tropical seca y ambientes arido desérticos (ver
datos del apéndice 1), fueron determinadas con un ANDEVA de una via y pruebas post hoc
de Tukey (Zar 1999).

Para estimar el efecto de la filogenia y la interaccién con el ambiente, se hizo una
reconstruccion de los estadios ancestrales de los siguientes caracteres: tamafio y masa
relativa de la nidada, peso y tamafio del huevo, estimada a partir de una matriz con
caracteristicas reproductoras de las diecisiete especies (ver apéndice Il), y una filogenia
construida a partir de la propuesta de varios autores (Etheridge y Queiroz 1988, Frost y
Etheridge 1989, Kooler et al. 2000, Hollingsworth (2004) que considera las relaciones

entre los distintos géneros y especies de iguanas. Como grupo externo se usaron datos de
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Basiliscus vittatus (Corytophanidae). Toda la informacion fue procesada con analisis de

parsimonia usando el software Mesquite (Maddison y Maddison 2008).

Resultados

La informacién reunida representa el 50.0 % del total de especies de iguanas
conocidas (n = 34), del 50 % restante no existe informacién disponible. El tamafio de la
nidada, masa relativa de la nidada (MRN) y la longitud promedio de los huevos, tuvieron
mucha variacion en las especies examinadas (Fig. 1).

El valor mas bajo (CV = 24.9 %) de la variacion en el tamafio de la nidada fue
observado en Ctenosaura clarki, y el valor més alto (CV = 69.9 %) en Cyclura ricordi. La
MRN también mostro variaciones notables en un intervalo que va desde un CV=9.5% en
Ctenosaura hemilopha hasta un CV= 42.8 % en Cyclura cyclura cychlura (Fig. 1). Un
coeficiente de variacion notablemente bajo con valor de 0.24 % en la MRN, fue observado
en Ctenosaura clarki. EI promedio de la longitud del huevo, fue el Unico carécter con una
variacion por abajo del 5.0 %, en Ctenosaura pectinata y las tres especies de Sauromalus
(Fig. 1). En 1. iguana, Ctenosaura similis y Cyclura cyclura cychlura, los valores del CV
se ubicaron por arriba, pero muy cerca de la linea del 5.0 %.

Efecto de la longitud hocico-cloaca y el peso de las hembras sobre las
caracteristicas reproductoras.- La longitud hocico-cloaca y el peso de las hembras, no
mostraron relaciones significativas sobre el tamafio de la nidada, ni sobre el peso y tamafio
de los huevos como normalmente ocurre en lagartijas de tamafio pequefio (Tabla 1); esto
mismo ocurrio en los analisis de la LHC y peso de las hembras sobre la variacion de las
caracteristicas reproductoras. Solo se observé una relacion significativa con valor bajo entre

la LHC y la masa relativa de la nidada (MRN) (r = 0.519, F ;5= 5.53, P = 0.032) (Tabla
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1). La LHC de las hembras solo permite explicar el 26.9 % de los valores de la MRN, y
obviamente el 20.8 % de la variacion en este caracter. Por otro lado, el peso de las hembras

solo explica el 15.3 % de la MRN y el 20.8 % del peso del huevo.
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Fig.1. Variacion en las caracteristicas reproductoras de iguanas. Los circulos representan el
tamafio de la nidada, los cuadros la masa relativa de la nidada (MRN), y los triangulos el
promedio de la longitud del huevo. (Ac) Amblyrhynchus cristatus, (Cc) Ctenosaura clarki,
(Ch) Ctenosaura hemilopha, (Cp) Ctenosaura pectinata, (Cs) Ctenosaura similis, (Ccar)
Cyclura carinata, (Cr) Cyclura ricordi, (Ccc) Cyclura cichlura cychlura, (Cn) Cyclura
nubila, (Cta) Cyclura cornuta, (Cs) Cyclura stejnegeri, (Dd) Dipsosaurus dorsalis, (li)
Iguana iguana, (So) Sauromalus obesus, (Sh) Sauromalus hispidus, (Sv) Sauromalus
varius. La linea punteada horizontal muestra el limite del Coeficiente de Variacion (CV)
mayor al 5 % que fue considerado como variable.
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Tabla 1. Analisis de correlacién ( r ) y coeficientes de determinacion (R 2) del efecto de la
longitud hocico-cloaca (LHC) y peso de las hembras, sobre las caracteristicas reproductoras
tamario de la nidada, masa relativa de la nidada, peso y tamafo del huevo y sus coeficientes
de variacion en lagartijas de la familia Iguanidae. El asterisco indica una relacion de tipo
significativo.

Caracteristicas Caracteres morfologicos de las hembras

reproductoras

LHC Prueba Peso Prueba

(mm) (9)

r=0.369 F115=2.37 r=0229 F115=0.83

Tamafio de la nidada R?=0.136 P=0144 R*=0052 P=0.374
Coeficiente de variacion r =0.360 Fi15=223 r=0.335 F115=1.89
del tamafio de la nidada R= 0.129 P=0.155 R?’=0112 P=0.188
Masa relativa r=0519* F;5=553 r= 0.391 Fi115=2.71
de la nidada R?=0.269 P=0.032 R?®=0153 P=0.120
Coeficiente de variacion r= 0.456 Fi15=3.94 r= 0.155 F 115=0.37
de la masa relativa de la R?= 0208 P=0.065 R?= 0024 P=0551
nidada
Promedio del peso r=0.048 F1;5=0.03 r= 0457 Fi115 =3.96
del huevo R*= 0002 P=0.853 R?®=0.208 P= 0.065
Promedio del coeficiente r= 0.048 F115=0.03 r=0.185 F115=0.53
de variacion del peso R*= 0.002 P=0854 R*=0034 P= 0476
del huevo
Promedio del r=0.295 F115=1.43 r=0.210 F 115=0.69
tamafio del huevo R =0.087 P = 0.249 R = 0.044 P = 0.418
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Analisis de la variacion de las caracteristicas reproductoras entre los distintos
ambientes.- EI ANDEVA que compara la variacion de las caracteristicas reproductoras por
tipo de ambiente, mostré que la variacion es estadisticamente diferente entre los distintos
ambientes. La variacion mas alta fue observada en especies con distribucion en ambientes
tropicales himedos, y la menor en especies con distribucion en ambientes aridos desérticos

(Tabla 2).

Tabla 2. Variacion en las caracteristicas reproductoras de iguanidos con distribucion en
ambientes tropicales himedos, tropical seco y ambientes aridos desérticos. Los nimeros
entre paréntesis son el intervalo, arriba el promedio y abajo la desviacién estandar. El
asterisco indica diferencias significativas.

Tipo de ambiente

Coeficientes de variacion Tropical Tropical Arido
de las caracteristicas hdamedo Seco desértico ANDEVA
reproductoras

47.0 40.0 34.43 F1,=76.41*
Coeficiente de variacion (21.2-69.9) (28.8-53.8) (24.9-66.7) P =0.000
del tamafio de la nidada +19.37 +12.69 +16.3
Coeficiente de variacion 30.7 20.66 22.25 F1.=96.35*
de lamasarelativadela  (19.0-42.8) (17.3-225) (9.5-28.6) P =0.000
nidada +9.98 +2.91 +8.6
Coeficiente de variacion 11.1 7.6 15.15 Fi1,=77.02*

del promedio del tamaiio  (6.4-15.4) (3.1-124) (9.1-21.2) P =0.000
del huevo +4.51 + 4.65 +8.6
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Reconstruccion ancestral de las caracteristicas reproductoras. Aunque el estadio
ancestral sugiere nidadas de tamafio pequefio, como las observadas en Dipsosaurus dorsalis
(x= 5.6 huevos); I. iguana de ambientes tropicales humedos (x= 32.86 huevos) y
Ctenosaura similis de ambientes tropicales secos (x= 31.10 huevos) tienen las nidadas mas
grandes de todos los igudnidos aqui examinados (Fig. 2A). Inesperadamente las iguanas de
mayor tamafio como Conolophus pallidus (LHC= 440.0 mm) y Cyclura c. cychlura (LHC=
405.0 mm), tuvieron tamafos de nidada promedio de 10 y 8.75 huevos respectivamente.
La mayor variacion en la misma caracteristica fue observada en Ctenosaura hemilopha
(CV=66.7 %) de ambientes tropicales secos, Cyclura ricordi (CV=69.9 %) y Cyclura
carinata (CV=68.6%) de ambientes tropicales hiumedo) (Fig. 2B). La masa relativa de la
nidada con el valor mas alto fue observada en I. iguana (Fig.3A) vy la variacion mas grande
en este mismo caracter fue en Cyclura c. cychlura (Fig.3B). Los valores mas altos en el
peso del huevo con una variacion alta fueron, observados en Cyclura stejnegeri (x= 115.0
g, 82-159 + 39.66, CV=34.4 %). Similarmente, los huevos mas grandes los producen
Cyclura stejnegeri (x= 81.66 mm, 70-95 + 12.58, CV= 15.4 %) de ambientes tropicales
himedos; 'y Amblyrhinchus cristatus (x= 90.33 mm, 78-100 £ 11.2, CV=12.4) de

ambientes tropicales secos (Fig. 4).

Discusion
Las relaciones entre el esfuerzo reproductor de las especies define las estrategias que
presentan los organismos. Estas estrategias se ha propuesto que tienen una fuerte inercia

filogenética o bien estan en funcion de su ambiente (Vitt y Congdon 1978, Vitt y Price
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1982, Dunham y Miles 1985, Dunham et al.1988). Nuestros datos revelan que existe

variacion en las caracteristicas reproductoras de los iguanidos.
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Fig. 2. A Reconstruccién de los estadios ancestrales en el tamano de la nidada. B

Reconstruccién del estadio ancestral de |la variacién del tamano de la nidada.
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Fig. 4. A Reconstruccién de los estadios ancestrales en el peso del huevo. B

Reconstruccién de los estadios ancestrales en la variacion del peso del huevo.
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El tamafio de la nidada de las especies, el peso y tamafio del huevo, y la variacién en estos
caracteres, no estan correlacionados con la LHC, ni con el peso; excepto la masa relativa de
la nidada, que mostr6 una relacion significativa con la LHC promedio de las hembras.
Inesperadamente, y a diferencia de lo aqui observado, poblaciones de I. iguana de Curacao
y Panama4, tienen un patron con caracteristicas reproductoras diferentes, donde existe una
relacién positiva entre el tamafio de la nidada, y el peso individual de los huevos con el
peso de las hembras (Van Marken y Albers 1993).

Variaciones similares donde el tamafio de la puesta, masa total de huevos y MRN no se
correlacionan con la LHC y peso de las hembras, han sido observadas previamente en otras
lagartijas (Sceloporus pyrocephalus Ramirez-Bautista y Olvera-Becerril 2004). También
hay casos donde la LHC no se correlaciona con el tamafio de puesta, pero si con la masa
total de huevos (S. horridus, S. spinosus Valdéz-Gonzalez y Ramirez-Bautista 2002, S.
gadoviae, S. jalapae Ramirez-Bautista et al. 2005). Incluso hay especies donde la masa
total de los huevos se correlaciona con la LHC, pero no hay correlacion alguna con la MRN
(Aspidoscelis deppii, A. guttata Mata-Silva y Ramirez-Bautista 2005).

Lo anterior es diferente de lo que ocurre en otras especies de tamafio relativamente
pequefio (Urosaurus bicarinatus Ramirez-Bautista y Vitt 1998, Lacerta agilis Amat et al.
2000, Cnemidophorus lineatisimus (sic) Ramirez-Bautista et al. 2000, C. communis (sic)
Ramirez-Bautista y Pardo de la Rosa 2002, Podarcis hispanica Galan 2003, Sceloporus
bicanthalis Rodriguez-Romero et al. 2004, Takydromus septentrionales, Du et al. 2005,
Chameleo montium Herrman y Herrman 2005), donde usualmente existe una relacion

positiva entre tamafio de puesta y MRN con la LHC de las hembras.
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Esto sugiere que las variables de tipo morfoldgico, LHC y peso de las hembras, no
determinan las caracteristicas reproductoras y la subsecuente variacion de todas las especies
de la familia iguanidae.

En los analisis de la reconstruccion ancestral de las caracteristicas reproductoras, I.
iguana destaca entre las demas especies por su nidada de tamafio grande, y por el valor alto
en la masa relativa de la nidada, pero no por su tamafio y peso. Las iguanas de mayor
tamafo fueron Conolophus pallidus (x= 440.0 mm LHC, 10 huevos) y Cyclura c. cychlura
(x=405.0 mm LHC, 8.75 huevos) con tamafios de nidada relativamente pequefios, y las de
mayor peso, Cyclura stejnegeri (x= 4,516.0 g), Cyclura cornuta (x= 3,745.6 Q) y
Conolophus pallidus (x= 4,300.0 g) (ver apéndice 1).

En consecuencia de lo anterior, la primer hipdtesis de tipo morfoldgico (efecto del
peso y tamarfio de las hembras sobre las caracteristicas reproductoras), solo podria explicar
lo que ocurre en otras lagartijas de tamafio pequefio, incluyendo las de maduracion
temprana, y con tamafo de nidada fijo (Kratochvil y Frinta 2006), que tienen la necesidad
de alcanzar la madurez en corto tiempo y dejar progenie en un periodo no mayor a un afio y
medio, pero no con las especies de la familia iguanidae.

Por otro lado y con el objeto de incrementar la precision de trabajos futuros para
reunir informacion mas homogénea, se sugiere utilizar el efecto combinado de la LHC y
peso de las hembras, por medio del indice de condicién fisica (CF= [Peso total de la
hembra/LHC] x100) de Nikolsky (1963). Este indice se ha utilizado ampliamente como un
indicador del grado de bienestar de las hembras (Méndez-de la Cruz et al. 1992) y su uso
contribuiria a resolver las diferencias observadas cuando se correlacionan en forma

separada el peso y la LHC con las caracteristicas reproductoras.
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En especies grandes como las iguanas, que tienen dentro de su historia de vida
varias caracteristicas como ser, iteréparas, longevas y con maduracion tardia, la hipotesis
del efecto morfologico sobre las caracteristicas reproductoras no tiene aplicacion.

De acuerdo con Fitch (1985), el incremento en el tamafio de la nidada de lagartijas
ocurre, cuando las especies de ambientes tropicales climaticamente estables, se establecen
en ambientes estacionales mas severos, como un mecanismo para compensar las pocas
oportunidades de reproduccién en estaciones favorables cortas. Sin embargo, en iguanidos
los datos revelan un patrén inverso. Ctenosaura similis (x = 31.1 huevos) de ambientes
subtropicales secos, tiene nidadas mas grandes que Ctenosaura pectinata (x = 28 huevos),
y ésta tiene a su vez, un tamafo de nidada méas grande que Ctenosaura hemilopha (x =
27.33 huevos) de ambientes arido desérticos.

Para explicar este patrén, sugerimos que en iguanidos herbivoros de tamafio grande,
los ambientes tropicales humedos con abundancia de alimento por la disponibilidad de
hojas, favorecen el desarrollo de nidadas grandes con huevos de tamafio variable. Por el
contrario, en ambientes secos y aridos, el tamafio de cuerpo y nidada se reducen, como ha
sido observado en otros organismos escamados como S. virgatus (Abell 1999) y en los
igudnidos Ctenosaura clarki e I. iguana de Curacao (Van Marken y Albers 1993).

En especies insulares el patron es diferente; aqui se ha observado que ocurre una
reduccion en el tamafio de puesta y un incremento en el tamario relativo de huevos y crias
(Fitch 1985). Esto permite explicar el tamafio relativamente pequefio de las nidadas de
Amblyrhynchus cristatus, Conolophus pallidus, Cyclura carinata, Cyclura ricordi, Cyclura
c. cychlura, Cyclura nubila, Cyclura cornuta, y Cyclura stejnegeri, que no tienen relacion
positiva significativa alguna, cuando se comparan con el peso y tamafio de las hembras. Los

incrementos en la masa y tamafio de cuerpo de estas iguanas, se pueden explican por una
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asociacion muy consistente y bien documentada, entre la herbivoria y el desarrollo de
cuerpos de tamarfio grande (Sokol, 1967, Pough 1973, Frost y Etheridge 1989, Cooper y
Vitt 2002). Para obtener energia de las plantas, las iguanas han desarrollado tractos
digestivos largos con modificaciones colicas en forma de valvulas, que sirven de refugio a
simbiontes lignoceluldcicos (bacterias y nematodos). Esta biota fermenta el alimento y
aporta energia a las iguanas, gracias a la temperatura que es captada por cuerpos grandes a
partir de la radiacion solar, lo que se traduce en una reduccion de la depredacion de los
adultos. Bajo este escenario, no existe una relacion entre las caracteristicas reproductoras y
la morfologia del cuerpo, porque los dos componentes han evolucionado por vias
completamente diferentes. La primera es que el tamafio de la nidada se ha reducido como
consecuencia del incremento en el tamafio del huevo dentro de un tipico trade-off
(Schwarzkopf 1994), y el peso y tamarfio de las hembras se ha incrementado, para hacer
mas eficiente la obtencidn de energia a partir de materia vegetal (Throckmorton 1973). Lo
anterior permite comprender porque en nuestros resultados, no se encontraron relaciones
significativas entre el tamafio de la nidada, el peso y tamafio de los huevos cuando se
hicieron las comparaciones con la morfologia de las hembras. Los tamafios de nidada
relativamente altos de los Sauromalus varius (23.4 huevos 16-32 + 6.69 CV=28.6 %) de
zonas de aridos desérticas se pueden explicar por su fisiologia. De acuerdo con Rupper
(1980) los Sauromalus pueden sobrevivir con una dieta de insectos porque tienen una
eficiencia en la asimilacion del 60.0 % la cual es comparable a lagartijas como Crotaphytus
collaris.

Todos estos elementos son evidencias que respaldan la validez de la segunda
hipdtesis, que tienen un enfoque de caracter ambiental (la variacion es producida por las

condiciones del ambiente local donde se desarrollan las especies), con aplicaciones para
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comprender mejor la variacion en las caracteristicas reproductoras, incluyendo a lagartijas
semelparas de vida corta y longevas iteréparas como las iguanas.

A diferencia de lo esperado (Dunham y Miles 1985, Ballinger 1983) donde la
filogenia tiene una fuerte inercia, y especies cercanas comparten similitudes en las
caracteristicas reproductoras, los andlisis del estado ancestral de las caracteristicas
reproductoras de las iguanas revelan variacion sin un patron filogenético reconocible.
Ninguna de las caracteristicas reproductoras sigue un patrén de parsimonia, y nuevamente
destaca el tamafio de la nidada y masa relativa de la nidada de las iguanas tropicales I.
iguana. Explicaciones parciales con valor bajo del efecto de la filogenia, sobre la variacion
de las caracteristica reproductoras, también han sido observadas en lagartijas de zonas
aridas y semiaridas de Australia (Henle 1991). Esto revela que si bien es cierto que la
filogenia contribuye a definir las caracteristicas reproductoras de las especies, el factor
ambiental tiene una funcién importante para moldear las respuestas y permitir la
sobrevivencia.

En consecuencia de lo anterior, los tiempos de divergencia han trascendido y lo que
mejor define las caracteristicas reproductoras de los iguanidos es la historia filogenética en
interaccidén con el ambiente como ha sido sugerido previamente (Henle 1991). Esto da
soporte para validar la tercera de las hipdtesis planteadas al inicio de este trabajo.

El tamafio grande de la nidada y el tamafio grande de la MRN en I. iguana, se
pueden explicar por sus habitos mas arboricolas, en comparacion con las otras especies de
igudnidos. De acuerdo con Henle (1991), el microhabitat arboricola, un tanto diferente
del resto de los demaés iguanidos (saxicolas y rupicolas); y la enorme disponibilidad de

alimento para unas iguanas herbivoras, permite destinar mucha de la energia a la
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reproduccion que se traduce en altos valores de tamafio de nidada y obviamente, altos
valores de MRN (Seigel y Fitch 1985, Du 2006).

A manera de sintesis, en zonas tropicales humedas donde usualmente el alimento es
abundante, la produccion de huevos y camadas grandes y la subsecuente variacion se ve
favorecida (Seigel y Fitch 1985, Du 2006). Por el contrario, en zonas aridas desérticas, la
poca disponibilidad de alimento es el factor que induce mayor eficiencia en la inversion de
la masa relativa de la nidada, y entonces el tamafio de la camada se reduce (Clifford y
Anderson 2001, Bolton et al. 1992). La correlacion que existe entre nidadas grandes con
huevos de tamafio y peso variable, que regularmente ocurre en iguanas de ambientes
tropicales, en este trabajo es interpretada como un fendmeno de plasticidad, que ha
permitido a las iguanas sobrevivir en diversos ambientes. El objetivo de esa variacion,
parece producir varios fenotipos a través de la asignacion de diferentes cantidades de vitelo
a cada huevo. Nosotros por ahora no tenemos datos de crias de las 17 especies de iguanas,
sin embargo, el efecto del peso y tamafio del huevo, sobre el fenotipo y sobrevivencia de las
crias, ha sido mostrado en varias especies de reptiles (Castilla y Bauwens 2000, Ji y Brana
2000, Olsson y Madsen 2001, Charnov 2002, Nelson et al. 2004, Roosenburg y Dennis
2005).

Los iguanidos, tipicamente iterGparos, tienen varias oportunidades para dejar
progenie a lo largo de su vida, mientras que las especies semélparas, canalizan la mayor
cantidad de energia a la reproduccion en el menor tiempo posible. En consecuencia, esta
relacion, es la que establece asociaciones de tipo alométrico entre la morfometria del
cuerpo y las caracteristicas reproductoras, en lagartijas de vida corta y tamafio pequefio
(Shine 1992). La variacion es un patron comun en iguanidos, existen basicamente dos

formas de inversion reproductiva. Una muy variable que se conserva en especies de
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ambientes tropicales, y otra con menor variacion, que ocurre en especies de ambientes

aridos y condiciones extremas.
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CONCLUSIONES GENERALES

1. Existe una variacion notable en las caracteristicas reproductoras de las iguanas

2. La variacion no esté asociada al tamafio de cuerpo ni al peso de las hembras como
normalmente ocurre en lagartijas de tamafio pequefio.

3. Cuando se investigan las caracteristicas reproductoras de organismos de tamafio y
peso grande, adicionados a una longevidad prolongada, los patrones
morfométricos tipicos no tienen validez.

4. La hipotesis de tipo morfométrico, que predice variacion en los caracteres tamafio
y masa relativa de la nidada, peso y tamafio del huevo en funcién del peso y tamafio
de las hembras, solo puede explicar lo que ocurre en lagartijas de tamafio pequefio,
incluyendo las de maduracion temprana, y con tamafio de nidada fijo. Sin embargo,
no es aplicable a las especies de tamafio de cuerpo grande y longevidad prolongada
como las iguanas.

5. La hipdtesis que predice variacion debido a las condiciones del ambiente local
donde se desarrollan las especies, explica parcialmente las caracteristicas
reproductoras de las iguanas.

6. La hipdtesis que predice, la interaccion de la filogenia con el ambiente como
factores que determinan la variacion, es la que mejor explica las variaciones en las
caracteristicas reproductoras de las iguanas.

7. Lavariacion en las caracteristicas reproductoras es un patron comdn en iguanidos,
y existen basicamente dos formas de inversion reproductora. Una muy variable que
se presenta en especies de ambientes tropicales humedos, y otra con menor
variacion, que ocurre en especies de ambientes aridos y condiciones extremas.

8. Laexplicacion a las variaciones de las caracteristicas reproductoras de los reptiles
en general, es un tema que aun requiere de mayor numero de estudios, pero la

construccién de una teoria general esta en proceso.



Apéndice 1. Variacion en las caracteristicas reproductoras en varias especies de lagartijas de la familia Iguanidae. Los nimeros entre paréntesis
son el intervalo, arriba el promedio y abajo la desviacion estandar, CV es el coeficiente de variacion.

Caracteristicas Reproductoras de las especies

Especies Localidad y
tipo de LHC Peso Promedio Masa Promedio Promedio del ~ Promedio
ambiente donde (mm) 9) del tamafio  relativade  del peso del tamafio del volumen Fuente
se desarrollan de lanidada  la nidada huevo del huevo del huevo
(nimero de () (mm) cm®
huevos
producidos)
Amblyrhynchus Islas Galapagos 2.6 0.18 98.6 90.33 218 Wiewandt (1982)
cristatus Ambiente 279.0 1,370.0 (2-4) (0.13-0.20) (79-121) (78-100) (18.8-24.1)
n =18 Tropical seco +0.75 +0.04 +21.12 +11.2 2.7
CV=128.8% CV=122.2% CV=214% CV=124% CV=123 %
Conolophus Isla Santa Fe,
pallidus Galapagos 440.0 4,300.00 10 ? ? ? ?
n=>5 Ambiente Tropical
Seco
8.5 2.45 23.37 3.05
Ctenosaura Michoacén 126.58 70.78 (7-10) (2.3-2.5) (13.4-25.6) (0.71-4.28)
clarki Ambiente arido y (98.0-142.0) (34.20-90.0) +2.12 0.24 +0.07 +4.47 +1.11 Este estudio
n=9 desierto +13.42 +£19.14 CV=24.9% CV=2.8% CV=19.1% CV=36.3 %



Caracteristicas Reproductoras de las especies

Especies Localidad y
tipo de LHC Peso Promedio Masa Promedio Promedio del ~ Promedio
ambiente donde (mm) 9) del tamafio  relativade  del peso del tamafio del volumen Fuente
se desarrollan de la nidada la nidada huevo del huevo del huevo
(nimero de () (mm) cm®
huevos
producidos)
Ctenosaura Baja California 219.33 375.0 27.33 0.21 2.37 21.22 2.69
hemilopha Ambiente aridoy  (198.0-260.0)  (250.0-600.0) (11-47) (0.19-0.23) (1.63-3.38) (10.0-28.98) (0.55-5.47)
n==6 desierto £2251 +144.04 +18.23 £0.02 £043 450 +1.12 Este estudio
CV=66.7 % CV=95% CV=18.1% CV=21.2% CV=41.6%
Ctenosaura Sur de Morelos 238.7 482.0 28 0.23 3.92 26.30 2.29
pectinata Ambiente tropical  (217.0-260.0)  (335.0-630.0) (20-35) (0.18-0.28) (2.90-5.0) (25.0-27.0) (2.22-2.35) Este estudio
n=28 seco #13.59 +93.99 +15.08 +£0.04 £0.73 +£0.82 +0.07
CV=53.8% CV=17.3% CV=18.6 % CV=31% CV=32%
Ctenosaura Yucatan 289.39 795.13 31.10 0.40 7.72 30.92 2.28
similis Ambiente tropical  (240.0-340.0) (311.0- (12-52) (0.23 - 0.56) (3.7-15.60) (18.06 - 40.54) (2.22-2.35)  Este estudio
n =10 seco +23.54 1198.5) +11.69 +0.09, £1.79, +2.26, +0.073
+242.8 CV=375% CV=122.5% CV=23.1% CV=73% CV=32%



Caracteristicas Reproductoras de las especies

Especies Localidad y
tipo de LHC Peso Promedio Masa Promedio Promedio del ~ Promedio
ambiente donde (mm) 9) del tamafio  relativade  del peso del tamafio del volumen Fuente
se desarrollan de la nidada la nidada huevo del huevo del huevo
(nimero de () (mm) cm®
huevos
producidos)
Cyclura Islas Caicos 605.3 51 0.21 25.0 52.0 44.87 Wiewandt (1982)
carinata Ambiente selva 225.0 (205-1,135) (2-9) (0.16-0.25) (19-30) (46-58) (20.20-88.33)
n=11 tropical +478.2 35 +0.04 55 £6.0 +37.74
CV=68.6 % CV=19.0% CV=22.0% CV=115% CV=84.1%
Cyclura Republica 1,275.0 10.2
ricordi Dominicana ? (908-1634) (4-18) ? ? ? ? Castro and Duval
n=8 Ambiente selva + 363.08 +7.13 (2979)
tropical CV=69.9 %
Cyclura c. Isla Andros, Oeste 405.0 2,805.0 8.75 0.21 68.69 73.01 61.34
cychlura de Bahamas (333.0-477.0)  (1160-4450) (4-15) (0.08-0.37) (60-85) (65.9-79.4) (43.75-80.65) Knapp and Shedd
n=4 Ambiente selva +101.82 +2326.3 +4.2 +0.09 +8.01 +4.68 +10.74 (2003)
tropical CV=48.0% CV=142.8% CV=11.6 % CV=6.4% CV=175%



Caracteristicas Reproductoras de las especies

Especies Localidad y
tipo de LHC Peso Promedio Masa Promedio Promedio del ~ Promedio
ambiente donde (mm) 9) del tamafio  relativade  del peso del tamafio del volumen Fuente
se desarrollan de la nidada la nidada huevo del huevo del huevo
(nimero de () (mm) cm®
huevos
producidos)
Cyclura nubila Cuba 8.12
n=2 Ambiente selva ? ? (3-13) ? ? ? ? Ehrig (1993)
tropical +3.87
CV=47.6%
Republica 3,745.6 15.76 Castro and Duval
Cyclura Dominicana ? (2,951-4767) (8-24) ? ? ? ? (1979),
cornuta Ambiente selva +928.97 +8.01
n=6 tropical CV=50.8 % Wiewandt (1977).
Cyclura Isla Mona, Mar 4,516.0 24 0.06 115.0 81.66 122.45
stejnegeri Caribe ? (3,400-5,400) (2-3) (0.04-0.08) (82-159) (70-95) (74.0-184.6) Wiewandt (1982)
n=9 Ambiente selva +1,020.21 +0.51 +0.02 + 39.66 +12.58 +56.57
+ de 40 afios tropical CV=212% CV=333% CV=34.4% CV=15.4 % CV=46.1 %



Caracteristicas Reproductoras de las especies

Especies Localidad y
tipo de LHC Peso Promedio Masa Promedio Promedio del ~ Promedio
ambiente donde (mm) 9) del tamafio  relativade  del peso del tamafio del volumen Fuente
se desarrollan de lanidada  la nidada huevo del huevo del huevo
(nimero de () (mm) cm®
huevos
producidos)
5.6
Dipsosaurus Baja California 123.0 70 (3-8)
dorsalis Ambiente &rido y +1.99 ? ? ? ? Norris (1953)
n=4 desierto CV=355%
Iguana iguana Costa de 360.35 1156.65 32.86 0.46 15.7 39.35 ? Este estudio
n=14 Michoacan (320-395) (935-1515) (21-50) (0.24-0.63) (14-17.45) (37.1-47.0)
Ambiente Selva +20.23 +170.29 *£7.52 £0.12 +£0.93 257
tropical CV=22.9% CV=27.7% CV=59% CV=6.5%
Sauromalus Baja California 160.55 180.0 8.59 0.38
obsesus Ambiente arido y (130-198) (6-13) (0.26-0.57) 8 25 15 Case (1982)
n=3 desierto +16.22 +2.15 +0.09
CV=25.0% CV=25.0 %
Sauromalus Isla Angel de la 279.0 22.2 0.24 Case (1982)
hispidus Guarda, (240-300) 900.00 (14-30) (0.15-0.33) 10 25 24



Caracteristicas Reproductoras de las especies

Especies Localidad y
tipo de LHC Peso Promedio Masa Promedio Promedio del ~ Promedio
ambiente donde (mm) (9) del tamafio  relativade  del peso del tamario del volumen Fuente
se desarrollan de la nidada la nidada huevo del huevo del huevo
(nimero de () (mm) cm®
huevos
producidos)
n==6 Golfo de Baja +24.459 +5.76 +0.06
California CV=25.9% CV=25.9%
Ambiente &rido y
desierto
Sauromalus Isla San Esteban, 293.6 234 0.35 18 40 28 Case (1982)
varius Golfo de California (285-300) 1,200 (16-32) (0.24-0.48)
n=5 Ambiente &rido y +6.5 +6.69 +0.10
desierto CV=28.6 % CV=28.6 %




Apendice 1. Matriz de datos para la reconstruccion de los estados ancestrales de las caracteristicas reproductoras de diecisiete especies de
Iguénidos. Basiliscus vittatus es el grupo externo.

Tamafio Variacion Masa  Variacion Peso Variacion Longitud Variacion Volumen Variacion
LHC Peso dela enel relativa enla del enel del enla del enel
nidada tamafa dela masa  huevo peso huevo longitud huevo volumen
nidada nidada relativa huevo del del
de la Huevo huevo
nidada

Amblyrhynchus cristatus
Conolophus pallidus
Ctenosaura clarcki
Ctenosaura hemilopha
Ctenosaura similis
Cyclura carinata
Cyclura ricordi
Cyclura ciclura cychlura
Cyclura nubila
Cyclura cornuta
Cyclura stejnegeri
Ctenosaura petinata
Dipsosaurus dorsalis
Iguana iguana
Sauromalus obesus
Sauromalus hispidus
Sauromalus varius
Basiliscus vittatus 1 : 1 2
Arbol de relaciones filogenéticas entre géneros de iguanas de acuerdo con Hollingsworth, B.D. 2004:
(((((((Amblyrhynchus_cristatus,Conolophus_pallidus),(Ctenosaura_similis,Ctenosaura_petinata)),Ctenosaura_hemilopha),Ctenosaura_clarcki),(Iguana_iguana,(((Cyclura_ric
ordi,Cyclura_carinata),(Cyclura_cornuta,Cyclura_stejnegeri)),((Cyclura_ciclura_cychlura,Cyclura_nubila),(Sauromalus_obesus,(Sauromalus_hispidus,Sauromalus_varius)))))
),Dipsosaurus_dorsalis),Basiliscus_vittatus).
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Apéndice I11. lustraciones de las distintas especies que se utilizaron en este trabajo

Amblyrhynchus cristatus
http://bss.sfsu.edu/holzman/courses/fall99projects/miguana.htm

Dllgﬁ' : p .

-
.

Conolophus pallidus
http://www.biopix.dk/Photo.asp?Language=es&Photold=76847



Ctenosaura clarki
http://www.reptarium.cz/en/photogallery/18001

Ctenosaura hemilopha
www.westcoastiguana.com/images/hemolopharock.jpg
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Ctenosaura similis
Www.naturephoto-cz.eu/pic/sevcik/ctenosaura-s
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Cyclura carinata
www.arkive.org » Reptiles


http://www.google.com.mx/url?url=http://www.arkive.org/reptiles/&rct=j&sa=X&ei=LBJ4TKe9FcKblgfqv5jsCw&ved=0CCkQ6QUoAA&q=Cyclura+carinata&usg=AFQjCNGVw1H___fi0BL0ZQvWfOTkqkSFDA
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Cyclura ricordi
www.conectate.com.do/articulo/...cyclura-ricordi.../14451
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www.arkive.org

© M Gore :/- 'Www.ﬂpa;images.co.ulg

Cichlura cichlura cychlura,
www.arkive.org » Reptiles


http://www.google.com.mx/url?url=http://www.arkive.org/reptiles/&rct=j&sa=X&ei=9Bl4TMv_BIHGlQfcooywCg&ved=0CCgQ6QUoAA&q=C.+cychlura+cychlura&usg=AFQjCNF65CpyVVRhmzQqflWiocbEW0_I8g

&

Cichlura nubila
www. en.wikipedia.org/wiki/Cyclura_nubila

Cyclura cornuta
webs.uvigo.es/Inavarro/adulfaro.jpg
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Cichlura stejnegeri
http://species.wikimedia.org/wiki/Cyclura_stejnegeri

Ctenosaura pectinata
Foto de Carlos A. Montalban Huidobro Tlaltizapan
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Dipsosaurus dorsalis
http://www.wildherps.com/species/D.dorsalis.html#dorsalis

Iguana iguana
http://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/1/15/lguana_iguana_colombia3.jpg



Sauromalus hispidus
http://www.bebesaurus.com/galerie_photos/sauromalus_hispidus-c-
3_45.html?language=en
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Sauromalus varius

Foto de John Kipping
http://calphotos.berkeley.edu/cgi/img_query?enlarge=0091+3183+0936+0035

- SR S -
Basiliscus bittatus
www.Vvivanatura.org/Basiliscus_vittatus_3.jpg


http://calphotos.berkeley.edu/cgi/photographer_query?where-name_full=John+Kipping&one=T
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