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Resumen

Las principales presiones selectivas que determinan los sistemas de apareamiento
tienen en cuenta la morfologia y la disponibilidad espacial y temporal del recurso pareja.
En el contexto reproductivo, las estructuras sexualmente dimorficas revelan caracteres
involucrados en las estrategias reproductivas. Cabe destacar que las especies no estan solo
sujetas a presiones selectivas intraespecificas, sino también interespecificas. Es por ello
que las zonas de contacto entre especies son interesantes para estudios evolutivos.
Tupinambis merianae y T. rufescens se presentan como un excelente modelo de estudio ya
que son ecoldgicamente similares y se encuentran en contextos sociales de alopatria y
simpatria. La Tesis aborda de manera progresiva el estudio de la variacion de los caracteres
reproductivos, formulando preguntas de causas proximas sobre los caracteres sexuales,
para luego interpretar causas Ultimas de las estrategias reproductivas. Se presenta el
dimorfismo sexual en el tamafio corporal y en diferentes partes del cuerpo considerando
fuerzas de seleccion como la proporcion de sexos. Posteriormente, se profundiza la
diferenciacion entre sexos de estructuras involucradas en la reproduccion, sugiriendo al
musculo de la mandibula (pterigoideo) como caracter sexual secundario de los machos.
Finalmente, se presentan las variaciones en las estrategias reproductivas frente a diferentes
contextos de competencia sexual, en relacion con las presiones intra e interespecificas, y
frente a variaciones temporales de la disponibilidad de recurso apareamiento. El sistema de
apareamiento de estas especies estd condicionado por las hembras como el recurso
limitante y la gran competencia entre los machos. La influencia del contexto social sobre
las decisiones de inversién en caracteres reproductivos puede afectar de manera diferente a
las distintas especies. El presente trabajo de Tesis constituye un aporte a la construccion de
nuevos conocimientos sobre seleccién sexual y cémo los caracteres sexuales estan
influenciados por presiones selectivas intra e interespecificas, que influyen sobre las

estrategias reproductivas.



Abstract

The main selective pressures determining mating systems take into account the
morphology and spatial-temporal availability of mate as a resource. In a reproductive
context, sexually dimorphic structures reveal characters involved in reproductive
strategies. The species are subject not only to intraspecific selective pressures but also
interspecific ones. Hence, the contact zones between species provide interesting
opportunities for evolutionary studies. Tupinambis merianae and T. rufescens are presented
as an excellent study model because they are ecologically similar and are in different social
contexts of allopatry and sympatry. This Thesis work has involved a progressive approach
to the study of variation of reproductive characters, by finding the proximate causes of
sexual characters to further interpret the ultimate causes of reproductive strategies. Sexual
dimorphism in body size and in different parts of the body is presented considering the sex
ratio as selection pressure and the jaw muscle is suggested as a secondary sexual character
of males. Finally, the changes in the reproductive strategies occurring in different contexts
of sexual competition are presented, in relation to intra-and interspecific pressures and
temporal variations in mating resource availability. Females are a conditioning factor in
this the mating system, since they are a limiting resource, generating great competition
between males. The influence of social context on investment decisions can affect
reproductive traits differently in different species. This Thesis is a contribution to the
construction of knowledge about sexual selection and how sexual characters are influenced

by intra-and interspecific selection pressures that modulate reproductive strategies.



INTRODUCCION

Los sistemas de apareamiento han sido entendidos como el resultado de la
competencia entre los individuos por maximizar su éxito reproductivo, para lo cual cada
sexo adopta diferentes estrategias (Emlen y Oring, 1977; Vitt y Caldwell, 2009). Las
principales presiones selectivas que determinan estos sistemas, tienen en cuenta la
variabilidad morfoldgica de los individuos y la disponibilidad espacial y temporal del
recurso pareja (Ims, 1988; Kvarnemo y Ahnesjo, 1996; Keogh et al., 2012). Variaciones en
el tamarfio corporal, en caracteres sexuales e inversion gonadal han sido relacionadas con
diferencias en las estrategias reproductivas (Dial et al., 2008; Keogh et al., 2013). La
selecciéon sexual ha sido reconocida como una fuerza modeladora que favorece los
caracteres involucrados en la competencia intrasexual, en interacciones intersexuales o
combinacion de ambas (Andersson, 1994; Berglund et al., 1996). Numerosos trabajos
abordan la seleccion sexual, no solo entre especies sino dentro de las especies, sin
embargo, son pocos los estudios que se enfocan en los mecanismos que determinan e
influyen en las presiones de seleccion sexual (Keogh et al., 2013). A pesar de ser una de las
mayores contribuciones a la teoria evolutiva y ser ampliamente difundida, la seleccion
sexual es un concepto que ha generado controversias y se encuentra actualmente en debate
en la comunidad cientifica (Roughgarden y Akcay, 2010; Clutton Brock, 2010; Shuker,
2010), con autores que proponen reinterpretar los conceptos y mecanismos de la seleccion
sexual (Clutton Brock, 2009; Carranza, 2009) e incluso desarrollan nuevas propuestas
alternativas (Roughgarden y Akcay, 2010). Por lo tanto, los estudios sobre los mecanismos
de seleccion sexual y los contextos que la influyen son de interés para incrementar el
entendimiento de los patrones evolutivos, contribuyendo al cuerpo tedrico de los sistemas
de apareamiento, es decir, sobre cdémo los organismos compiten por el recurso
apareamiento (Shuker, 2010). Las comparaciones entre poblaciones, asociadas a diferentes
factores socio ecoldgicos, y entre especies filogenéticamente cercanas son aproximaciones
adecuadas porque permiten entender qué procesos microevolutivos actian sobre los
caracteres reproductivos, que pueden conducir a la diversificacion fenotipica y a estrategias

reproductivas alternativas (Sinervo y Lively, 1996; Corl et al., 2010).

Los lagartos son modelos frecuentes para el estudio del comportamiento social y

reproductivo, tomando un prominente rol para evaluar teorias de la seleccion sexual (Fox



et al., 2003). Su dispersion relativamente baja en relacion con otros vertebrados podria
tener consecuencias evolutivas profundas en el comportamiento, debido a que tacticas
exitosas se verian fuertemente influenciadas por las fuerzas selectivas operantes a escala
local, mostrando heterogeneidad espacial y temporal (Fox et al., 2003). El tamafio corporal
de los lagartos es un caracter que varia considerablemente y ademas poseen gran
diversidad de sistemas de apareamiento (Vitt y Caldwell, 2009), lo que presenta
potenciales variantes en las estrategias reproductivas. Sumado a estas caracteristicas de los
lagartos, existe un amplio marco teorico sobre las estrategias reproductivas alternativas,
dimorfismo sexual y seleccién sexual en estos organismos (Anderson y Vitt, 1990; Cox et
al., 2003; Fox et al., 2003; Lailvaux e Irschick, 2006).

El dimorfismo sexual es un fendmeno comun en la naturaleza, en el cual los
individuos difieren entre sexos en diversos caracteres (Cooper y Vitt 1989; Fairbairn,
1997: Cox et al., 2003) y ha sido abordado en la literatura evolutiva desde los trabajos
pioneros de Darwin (1871). ElI dimorfismo sexual en el tamafio corporal ha sido
documentado en muchos lagartos (Fitch, 1981; Stamps, 1983; Cox et al., 2003; Vincent y
Herrel, 2007). La competencia entre machos por aparearse ha sido propuesta como un
factor que conduce al dimorfismo en el tamafio corporal desviado hacia los machos, dado
que un mayor tamafo corporal podria favorecer el acceso directo a las hembras, como
también defender recursos involucrados en la competencia por la copula (Darwin, 1871;
Wikelski y Trillmich, 1997; Cox et al., 2003). Muchos estudios muestran que la
dominancia o el resultado de encuentros agonisticos entre lagartos estan influenciados por
el tamafo corporal, y en consecuencia incrementan el éxito de acceso a las hembras
(Stamps, 1983; Vitt y Cooper, 1985; Anderson y Vitt, 1990; Hews, 1990; Olsson y
Madsen, 1998; Haenel et al., 2003; Tokarz, 2008). No obstante, diversas fuerzas de
seleccion pueden influir en el dimorfismo sexual del tamafio corporal, por ejemplo,
presiones que otorgan ventajas de fecundidad a hembras de mayor tamafio (Zamudio,
1998; Cox et al., 2003; Angilletta et al., 2006). Por ende, el dimorfismo sexual es producto
de las intensidades de multiples fuerzas selectivas actuando en cada sexo (Corl et al.,
2010). Otro aspecto importante a considerar, es el dimorfismo sexual en diferentes partes
del cuerpo (Anderson y Vitt, 1990; Herrel et al,. 1996; Butler et al., 2000; Kratochvil y
Frynta, 2002). El tamafio relativo de diferentes partes del cuerpo puede proveer
informacidn sobre el tipo e intensidad de presiones que acttan en cada sexo (Cooper y Vitt,
1989; Brafia, 1996; Hews, 1996; Butler y Losos, 2002; Olsson et al., 2002; Kratochvil et

7



al., 2003). En el contexto reproductivo, las estructuras sexualmente dimdrficas revelan
caracteres involucrados en las estrategias reproductivas con funciones de ornamentos y/o
armamentos, que permiten maximizar el éxito reproductivo de los individuos (Berglund et
al., 1996; Malo et al., 2005, Naretto et al., 2013). Las presiones selectivas pueden estar
influenciadas por factores intraespecificos, por ejemplo el grado de competencia
intrasexual, asi como por factores interespecificos, como ser la presencia de especies
cercanas filogenéticamente cuando se encuentran en simpatria (Kaliontzopoulou et al.,
2007; Grether et al., 2009). Por consiguiente, diferentes contextos sociales pueden
modificar las presiones de seleccion y modificar patrones de dimorfismo sexual a escala

local.

Los caracteres sexuales secundarios han sido propuestos como caracteres
exacerbados que tienen implicancias en la reproducciéon (Andersson, 1994; Mgller, 1996).
Estos caracteres le confieren ventajas en términos de mejorar el éxito reproductivo, ya que
los ornamentos elaborados pueden generar mayor atraccion para ser elegidos por las
hembras, o porque un mayor desarrollo de armamentos permite mejorar la competencia en
encuentros agonisticos (Berglund et al., 1996). Por ende, la seleccion sexual puede operar a
través de diferentes mecanismos para el desarrollo de caracteres sexuales secundarios
(Malo et al., 2005). En muchos lagartos el incremento en el tamafio de la cabeza puede ser
importante tanto para interacciones intrasexuales (Fitch, 1981; Vitt y Cooper, 1985;
Anderson y Vitt, 1990; Bull y Pamula, 1996) como intersexuales (Herrel et al., 1996,
1999). Los machos de lagartos generalmente muerden el dorso de la hembra para conseguir
o prolongar la cépula (Herrel et al., 1996; Herrel et al., 2001; Pough et al 2001). Los
musculos de la cabeza cumplen un rol funcional importante en las mordidas ya sea para
determinar el resultado de combates (Cooper y Vitt, 1993; Lailvaux et al., 2004; Huyghe et
al., 2005; Lappin y Husak, 2005; Husak et al., 2006) o sujecion de la hembra durante la
copula (Herrel et al., 1996; Herrel et al., 1999). Ademas de utilizar armamentos que le
otorgan mejor desempefio fisico, los competidores conducen sus disputas utilizando
sefiales (Henningsen e Irschick, 2012) que pueden influir en el comportamiento de otros
individuos (Dawkins y Krebs, 1978; Johnstone, 1997; Searcy y Nowicki, 2005). Los
machos que poseen ornamentos sexuales desarrollados, podrian beneficiarse de la eleccion
de las hembras que buscan maximizar las chances de aparearse con machos fértiles de

buena calidad (Sheldon, 1994; Griggio et al., 2007). Por lo tanto, los caracteres sexuales



secundarios pueden indicar tanto la habilidad competitiva como la condicion o potencial
reproductivo de los individuos (Malo et al., 2005; Lailvaux y Irschick, 2006).

Existen evidencias en diversos taxa que sugieren que los machos pueden
experimentar un balance de costos y beneficios entre inversion gonadal e inversion en los
caracteres para competir por el acceso a la pareja (Simmons y Emlen, 2006; Pitcher et al.,
2009; Engqvist, 2011; Kvanermo y Simmons, 2013). Los machos pueden aumentar su
éxito reproductivo mejorando las caracteristicas espermaticas a fin de incrementar la
cantidad de descendientes por cOpula y aumentando la cantidad de esperma y asi poder
acceder a mayor namero de cépulas (Jennions y Petrie, 2000; Keogh et al., 2013). Sin
embargo, la produccion del eyaculado puede implicar un costo energético significativo
para los machos (Olsson et al., 1997; Hayward y Gillooly, 2011). En reptiles se ha
mostrado que la cantidad de esperma y fluidos seminales de los machos puede disminuir
con sucesivas cépulas, limitando el nimero de hembras que pueden copular (Olsson et al.,
1997). En lagartos, la predominancia en la paternidad de las camadas podrian ser
consecuencia de mayor frecuencia de encuentros con la pareja (Uller y Olsson, 2008) lo
cual podria generar ventajas en los machos de mayor inversion en eyaculado, tanto para la
competencia pre copula como post cépula. El tamafio testicular estd relacionado con la
produccion de esperma en numerosos taxa (Harcourt et al., 1981; Mgller, 1988, 1989;
Breed, 1997; Tood, 2008). Shine (2003) plantea que el peso testicular relativo varia entre
las especies de acuerdo a las oportunidades de apareamiento, donde la competencia entre
machos puede favorecer una mayor inversion en el tamafio testicular y en la produccion de
esperma (Gomendio et al., 2006; Simmons y Emlen, 2006). El desarrollo testicular de los
machos podria estar influenciado por otros factores externos al tamafio y condicion del
cuerpo, pero intrinsecos al contexto social, tales como la presencia y disponibilidad
hembras (DeNardo y Autumn, 2001). A nivel intraespecifico, la calidad de un eyaculado
puede estar determinada en gran medida por la concentracién espermatica (Gomendio et
al., 1998; Parker, 1998; Parker y Pizzari, 2010). Existe evidencia de que en contextos
competitivos los machos con mayor nimero de espermatozoides producen mas crias
(Birkhead y Mgller, 1998).

La estructura de los sistemas de apareamiento se encuentra influenciada por
variables como la disponibilidad de individuos reproductivos, las cuales modifican los

costos y beneficios de numerosos comportamientos reproductivos (Kwiatkowski vy
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Sullivan, 2002; Kvanermo y Simmons, 2013). La competencia por las oportunidades de
apareamiento entre los machos ha sido reconocida como una potente presion de seleccion
que modela la evolucion de los caracteres reproductivos (Simmons y Emlen, 2006). La
intensidad de competencia puede diferir en especies con diferentes proporcion de sexo
operativa, es decir, diferentes cantidades de individuos de cada sexo calificados para
aparearse en un periodo determinado (Ahnesjo et al., 2001; Kvanermo y Ahnesjo, 2002) y
tener diferentes consecuencias en los procesos de seleccidn sexual (Kvarnemo y Ahnesjo,
1996; Kvanermo y Simmons, 2013). La proporcion de sexo operativa es un parametro que
puede ser interpretado como la disponibilidad temporal y espacial del recurso
apareamiento y puede variar ampliamente entre poblaciones (de Jong et al., 2009), en
relacion con diferentes contextos locales (Fig. 1). Una desviacion en la proporcion de sexo
operativa puede promover una presion intensa de seleccion sexual y mayor variabilidad en
el éxito reproductivo del sexo mas abundante (Wade y Arnold, 1980; Duvall et al., 1992).
Preston et al. (2003) mostraron que la intensidad de seleccion sexual actuando sobre
caracteres sexuales secundarios depende fundamentalmente de la disponibilidad de pareja.
Cuando la cantidad de hembras es limitada, las presiones de seleccion sexual pre copula
son intensas, mientras que al aumentar la disponibilidad de las hembras la intensidad de
seleccion sexual se incrementa sobre el tamafio testicular y disminuye sobre el tamafio
corporal y los caracteres considerados como armamentos (Preston et al., 2003). Ademas, la
cantidad de hembras que se encuentran receptivas en un mismo momento, en relacion con
la cantidad de machos, modificara el costo de acceder al recurso apareamiento, por lo cual,
es de gran utilidad interpretar los ciclos reproductivos y la variabilidad temporal de la
proporcion de sexos (Michener y McLean, 1996; Vitt y Caldwell, 2009). Si algunos
machos son capaces de obtener mas parejas, podrian tener mayor éxito reproductivo
(Shuster y Wade, 2003) pero la inversion en los caracteres que mejoran la capacidad
competitiva implican costos, por lo que se generaran presiones para la evolucion de
fenotipos alternativos (Oliveira et al., 2008). Por ejemplo, los machos de menor tamario
pueden adoptar estrategias diferenciales a fin de evitar confrontaciones fisicas con machos
de mayor tamafio (Jenssen et al., 2005; Olsson et al., 2008; Whiting et al., 2009; Keogh et
al., 2012).
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Figura 1. La proporcion de sexos es un concepto central en la variacion de la competencia por los
apareamientos y seleccién sexual entre y dentro de las especies. La proporcidn de sexos operativa es la
relacion entre machos y hembras que se encuentran aptos para reproducirse en un determinado momento.
Cuando el recurso se vuelve escaso para un sexo, se intensifica la competencia y las presiones selectivas pre
copula. Existen muchos factores que influyen sobe la proporcién de sexos. Diagrama adaptado de Kvanermo

y Simmons, 2013.

Las especies no estan soélo sujetas a presiones selectivas intraespecificas, sino
también interespecificas (Berglund et al., 1996; Herrel et al., 1996; Herrel et al., 1999). La
presencia en simpatria de especies de morfologia similar y filogenéticamente cercanas
puede influir en los procesos competitivos. Es por ello que las zonas de contacto de las
distribuciones de las especies han sido reconocidas como excelentes laboratorios naturales
para estudios evolutivos (Bridle et al., 2001; Cardozo et al., 2012). En especies que
manifiestan el mismo caracter sexual secundario, los individuos en simpatria pueden
experimentar un proceso de reforzamiento, creando una potencial divergencia de seleccion
sexual entre poblaciones alopatricas y simpatricas (Higgie y Blows, 2008). Los caracteres
involucrados en la comunicacion sexual son importantes en especies hermanas y deben
jugar un importante rol en la hibridacion o aislamiento de las especies (Higashi et al.,
1999; Bolnick y Fitzpatrick, 2007; Wyman et al., 2011).
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Para comprender las causas de la evolucion de caracteres, algunas evidencias
surgen de comparaciones entre especies relacionadas que difieren en algunos caracteres de
interés, pero no en otros. Por otra parte, poblaciones de una misma especie sujetas a
diferentes contextos, que difieren significativamente en algun caracter proveen una
oportunidad ideal para entender las causas y consecuencias de dicha transicion (Pearson et
al., 2002). El contexto social constituye un factor fundamental en la determinacion de los
costos y beneficios involucrados en la reproduccion modelando las estrategias de los
individuos (Zamudio y Sinervo, 2003). La variabilidad en los caracteres reproductivos de
cada sexo, esta sujeta e impone fuertes presiones de seleccion a fin de concertar tacticas
reproductivas Optimas a partir de condiciones socio ecoldgico locales. Zamudio y Sinervo
(2003) enfatizan no sélo la importancia de documentar la diversidad de estrategias en la
naturaleza, sino tambiéen de las condiciones que favorecen la evolucién y mantenimiento de

los sistemas.

En el marco descrito, los lagartos del género Tupinambis, se presentan como un
excelente modelo de estudio. Tupinambis merianae y T. rufescens estan estrechamente
relacionadas filogenéticamente (Cabafia et al., 2013) y se distribuyen en diferentes
gradientes ambientales, existiendo zonas de contacto de sus distribuciones (Cei, 1986;
Cardozo et al., 2012; Lanfri et al., 2013) lo cual generan contextos sociales de alopatria y
simpatria. Son especies morfologica y ecologicamente similares (Presch, 1973; Cei, 1993;
Colli et al., 1998) que hibridan de manera reciproca en poblaciones simpatricas (Cabafia et
al., 2013). Finalmente, ademas de las caracteristicas enunciadas, sus comportamientos
reproductivos estan limitados a un periodo acotado dentro de la estacion calida (Fitzgerald
et al., 1991; Fitzgerald et al., 1993) con lo cual deben maximizar sus comportamientos

reproductivos.

Por lo expuesto anteriormente, la hipétesis central del presente trabajo sostiene que
los caracteres sexuales que modelan las estrategias reproductivas en lagartos Tupinambis
estan influenciados por factores socio ecoldgicos que modifican las presiones de seleccion

sexual.
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Objetivo general

Evaluar las estrategias reproductivas en dos especies de lagartos, Tupinambis
merianae y Tupinambis rufescens, y la influencia de factores socio ecologicos a partir de
una aproximacion comparativa a nivel intraespecifico e interespecifico, a fin de dilucidar

patrones y procesos implicados en las variaciones de los sistemas de apareamiento.

Lineamientos de la Tesis:

La tesis se desarrolla en cuatro capitulos, en los cuales se aborda de manera
progresiva el estudio de la variacion de los caracteres reproductivos, formulando preguntas
de causas proximas sobre los caracteres reproductivos y sus mecanismos, para luego
interpretar causas Ultimas de las estrategias reproductivas. En el primer capitulo se presenta
el dimorfismo sexual en el tamafio corporal y en diferentes partes del cuerpo, y se
proponen explicaciones del dimorfismo sexual en las especies T. merianae y T. rufescens.
Ademaés, se interpreta el dimorfismo sexual considerando indicadores de las fuerzas de
seleccion como la proporcion de sexos. En el segundo capitulo se profundiza la
diferenciacion entre sexos de estructuras involucradas en la reproduccion, sugiriendo al
musculo de la mandibula como caracter sexual secundario de los machos, el cual podria
actuar como armamento y ornamento frente a diferentes presiones intra e intersexuales. En
los capitulos 3 y 4 se presentan las variaciones en las estrategias reproductivas frente a
diferentes contextos de competencia sexual a escalas poblacionales. En el capitulo 3 se
estudian las variaciones en las estrategias reproductivas en relacion con las presiones intra
e interespecificas en poblaciones de diferentes contextos sociales de alopatria y simpatria,
mientras que en el capitulo 4 se interpretan las respuestas intraespecifica de T. merianae en
los caracteres sexuales secundarios y gonadales frente a variaciones temporales de la

disponibilidad del recurso apareamiento.
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METODOLOGIA

Especies en estudio

Tupinambis merianae (lagarto overo) y T. rufescens (lagarto colorado) son lagartos
de gran tamafio, siendo sus distribuciones las mas australes del genero (Cei, 1993; Lanfri et
al., 2013; Fig. 2). Tupinambis rufescens se asocia a ambientes chaquefios mientras que T.
merianae habita mayor diversidad de ambientes, incluyendo ademas las regiones de la
Pampa, Espinal y Selvas (Lanfri et al., 2013). Es de interés notar que estas especies
presentan zonas de superposicion de sus distribuciones (Fig. 2), generando zonas de
contacto de las mismas (Lanfri et al., 2013). En la provincia de Cordoba, Argentina, se
pueden encontrar poblaciones tanto en condiciones de alopatria para ambas especies como
poblaciones en simpatria (Cardozo et al., 2012). Como la generalidad de los lagartos de
zonas templadas, poseen un patron de actividad estacional, hibernando en cuevas durante
los meses frios y emergiendo en la temporada calida (primavera-verano) (Fitzgerald et al.,
1993).

Figura 2. Distribucidn de las especies en estudio: los tonos de grises indican la probabilidad de ocurrencia de
Tupinambis merianae (izquierda) y Tupinambis rufescens (derecha) y area de superposicion de las
distribuciones (centro). (Extraido de Lanfri et al., 2013).
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Figura 3. Fotografias de ejemplares de Tupinambis merianae (izquierda) y Tupinambis rufescens (derecha).

Fotografias: S. Naretto
Disefio general de trabajo

Las poblaciones de lagartos de gran tamafio son dificiles de monitorear, debido a la
dificultad de observacién por sus habitos, por ejemplo la utilizacién de cuevas, y la baja
efectividad de los métodos de captura con trampas tradicionales (Rodda et al., 1999, 2001,
Mieres y Fitzgerald, 2006). Los lagartos del género Tupinambis se encuentran sujetos a un
régimen de captura con fines comerciales en Argentina (Porini, 2006; Res. N° 750/2008;
Res. N° 1389/2009; Res. N° 1399/2010; Res. N° 1179/2011). En especies sujetas a estas
condiciones, es valiosa la informacion sobre su biologia que se puede obtener a partir de
las colectas realizadas (Getz y Haight, 1989; Fitzgerald et al., 1991; Shine et al., 1999;
Mieres y Fitzgerald, 2006). En este contexto, el sistema de comercializacion de T.
merianae y T. rufescens, se presenta como una oportunidad para acceder a gran cantidad de

datos bioldgicos.

Para la presente Tesis se disefid un método de trabajo donde la captura de los
ejemplares se realizd con los pobladores rurales (cazadores) mediante visitas semanales

durante la temporada de actividad de los lagartos (inicio de octubre a fines de marzo). Se
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contactaron cazadores en diferentes localidades de la provincia de Cdrdoba (Villa del
Rosario, La Paquita, Brinkmann, Santa Rosa de Rio Primero, Las Cuatro Esquinas, La
Quinta, San Francisco del Chafar, Loma Blanca) y se seleccionaron los cazadores por su
metodologia de captura similar (recorridas por la zonas para avistaje directo y uso de perro
para identificar las cuevas donde ingresan los lagartos) y por el grado de compromiso con
el proyecto de investigacion. Se trabajé junto a ellos a fin de evitar el sesgo de captura
entre sexos Yy tamafios por la metodologia. Para los estudios se contaron con los permisos
correspondientes de captura cientifica (otorgados por Secretaria de Ambiente de la
Provincia de Cordoba). Se realizaron viajes de campafa durante los meses de actividad de
los lagartos de las temporadas 2008-09, 2009-10, 2010-11 y 2011-12.

Nota ética: Los especimenes fueron sacrificados por los cazadores para la comercializacion
legal de sus cueros, y no especificamente para el presente estudio. Por otra parte los
ejemplares fueron matados en concordancia con la guia de eutanasia animal, mediante
métodos fisicos de destruccion inmediata del cerebro (AVMA, 2007).

Figura 4. Fotografias de metodologia de captura de ejemplares.
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Areas de estudio

Los ejemplares utilizados en esta Tesis provienen de regiones biogeograficas
similares, Espinal y Chaco, dentro del territorio de la provincia de Cérdoba (Brown et al.,
2006; Zak, 2008) (Fig. 5y 6). En relacion con los diferentes objetivos especificos de cada
capitulo se utilizaron para los analisis datos de los individuos de T. merianae y T. rufescens
de todas la poblaciones en conjunto (capitulos 1 y 2) o contemplando las distintas
poblaciones segun los contextos sociales de interés (capitulos 3 y 4). Las poblaciones en
contexto de alopatria y simpatria, se determinaron a partir de los avistajes de individuos de
cada especie (Cardozo et al., 2012). Se delimitaron en un mapa, poligonos incluyendo
todos los registros georeferenciados de cada especie, contemplando las barreras
topograficas de la region como las zonas de montafas (Cardozo et al., 2012) (Fig. 5). El
area de superposicion de los poligonos donde se avistaron ejemplares de las dos especies se
defini6 como la zona de poblaciones en simpatria. Ademas, se divisaron en la zona
simpatrica, ejemplares de ambas especies a distancias menores a 50 metros, e incluso
observaciones comportamentales de interaccion agonistica entre machos de T. merianae y

T. rufescens.
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Figura 5. lzquierda: Puntos de avistajes de individuos de Tupinambis merianae y Tupinambis rufescens
(puntos verde oscuro: T. merianae en alopatria; puntos verde claro: T. merianae en simpatria; puntos rojo
oscuro: T. rufescens en alopatria; puntos rojo claro: T. rufescens en simpatria). Derecha: Mapa politico de
Cordoba y delimitacion de poblaciones en alopatria y simpatria (rojo y verde: zonas alopatricas; Celeste:

zona simpatrica).
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Se estudiaron 2 poblaciones de lagarto overo (Tupinambis merianae) y 2 de lagarto
colorado (Tupinambis rufescens). Las coordenadas de la zona alopatrica para T. merianae
son 31°28’S, 63°38°0; 30°52°S, 62°05°0; 31°48°S, 63°39°0; 31°05°S, 62°03°0, para T.
rufescens son 29°30°S, 64°15°0 a 29°57°S, 63°55°0 y para la zona de simpatria (ambas
especies) son 30°54°S, 63°30°0 a 31°10°S, 63°07°0 (Fig. 5).

- g

o] N

Figura 6. Fotografias de las zonas de estudio (a y b: zona de poblacion alopétrica de Tupinambis rufescens; ¢
y d: zona de poblaciones simpatricas; e y f: zona de poblacidn alopétrica de Tupinambis merianae).
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Obtencidén de datos

Se estudiaron 704 ejemplares de Tupinambis merianae y 129 de Tupinambis
rufescens de diferentes zonas de la provincia de Cdérdoba en cuatro temporadas de
actividad de los lagartos (Tabla 1). De cada ejemplar capturado se registro la especie, sexo,
fecha y lugar de captura. Se tomaron medidas de largo hocico-cloaca (LHC), peso corporal
(PC), longitud del tronco (LTr) (distancia entre axila y parte anterior del muslo de pata
trasera), perimetro abdominal y perimetro en base de la cola. De los individuos
sacrificados se obtuvo dimensiones de las estructuras reproductivas (peso de testiculos en
machos = PT; diametro de foliculos ovaricos en hembras) y peso de los cuerpos grasos,
utilizando calibre digital (precision: 0,01mm) (Calibre digital; STAINLESS Hardener) y
balanza digital (precision: 0,01g) (Traveler TA302; OHAUS; New Jersey, USA). Se
disecciond el musculo pterigoideo externo (PM), que es un musculo aductor de la
mandibula, y se lo pesd con balanza digital (Traveler TA302; OHAUS; New Jersey, USA).

Tabla 1. Cantidad de ejemplares estudiados de Tupinambis merianae y Tupinambis rufescens por poblacion y

temporada de actividad.

Alopatria Simpatria Alopatria
Temporada T.rufescens T.rufescens T.merianae T. merianae
Oct. 2008-Mar. 2009 10 - - 268
Oct. 2009-Mar. 2010 - 4 1 160
Oct. 2010-Mar. 2011 39 - - 127
Oct. 2011-Mar. 2012 49 27 26 122
TOTAL 98 31 27 677

Para definir la condicion reproductiva de los machos se evalud la presencia de
esperma en los conductos deferentes (Tourmente, 2008). Dado que no se extrajeron
muestras de conductos deferentes en la temporada 2008-09, la condicion reproductiva de
los machos de esta temporada se estimé a partir del tamafio testicular que indica la
presencia de esperma (relacion obtenida con las muestras de las temporadas 2009-10,
2010-11 y 2011-12). Se categoriz6 a los machos del periodo reproductivo (octubre,
noviembre y diciembre) como machos sexualmente activos a aquellos machos en
condicion reproductiva (con presencia de esperma en machos de temporadas 2009-10,
2010-11 y 2011-12 y tamario testicular que lo evidencia esperma en los machos de

temporada 2008-09) y como machos maduros sin esperma a aquellos en condicion de no
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reproductivos. La condicion reproductiva de las hembras se evalué considerando la
presencia de foliculos con signos de vitelogénesis (Fig. 7). El diametro folicular que
manifesto signos de vitelogénesis fue de 0,7 cm. En las hembras también se registré el tipo
de oviducto (Tipo I y Tipo Il segun el grado de convoluciones y estrias), presencia de
huevos en oviducto (hembras gravidas) y de cuerpos luteos (hembras post-postura) que son
indicadores de actividad reproductiva (Vitt y Caldwell, 2009). Para evaluar la
concentracion espermatica la obtencion de esperma se realizd de la porcion final del
conducto deferente succionando con micropipeta automatica 10 pl y se colocé en tubos
plasticos de 1,5 ml, los cuales contenian 90 ul buffer fosfato salino (PBS) (Depeiges y
Dacheux, 1985; Tourmente, 2008). Para conocer su concentracion se diluyd una alicuota
de 10 pl en un 990 pl de PBS y se conto la cantidad de espermatozoides en microscopio
optico con un objetivo 10X (Nikon eclipse Ti; Nikon Instruments Inc; Tokyo, Japan)

utilizando una camara de Neubauer.

HEMBRAS MACHQOS
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Figura 7. Esquema de caracteres utilizados en la determinacion de la condicion reproductiva de los

individuos e imagenes de génadas de lagartos Tupinambis.
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Capitulo 1

DIMORFISMO SEXUAL DE Tupinambis merianae
Y Tupinambis rufescens EN EL CONTEXTO DE LA
SELECCION SEXUAL

Introduccion

El concepto de dimorfismo sexual incluye no solo la diferencia en el tamafio
corporal de los sexos, sino que se manifiesta en diversos parametros de interes biologico,
tales como la coloracion, dimorfismo de forma y tamafio relativo de estructuras corporales,
dimorfismo de relaciones corporales (Fairbairn et al., 2007; Cabrera et al., 2012). Algunas
hipotesis indagan sobre la evolucion del dimorfismo sexual, examinando el rol de la
seleccion natural (Shine, 1989; Fairbairn et al., 2007), por ejemplo mediante la
diferenciacion de nicho, diferencias en ecologia trofica, con el fin de disminuir la
competencia entre sexos (Schoener, 1967; Slatkin, 1984; Stamps et al., 1997). Otras
explicaciones, relacionadas con el contexto reproductivo, abordan las presiones de
seleccion sexual (Olsson et al., 2002; Cox et al., 2003). Preguntas sobre qué fuerzas
selectivas conducen a la evolucidén divergente entre sexos y cdmo se mantienen las
diferencias ha sido siempre interesante para los biélogos evolutivos. Si bien las presiones
selectivas no son mutuamente excluyentes (Badyaev, 2002), aquellos caracteres
involucrados en comportamientos reproductivos o éxito reproductivo se encuentran
vinculados a presiones de seleccion sexual (Baird et al., 1997; Cox et al., 2007). La funcion
de diferentes caracteres dimorficos pueden estar relacionadas a estrategias reproductivas
(Carothers, 1984).

El tamafio del cuerpo de un animal es un caracter clave de la historia de vida debido
a su influencia sobre muchos aspectos de la biologia de los organismos y su interaccién

con el ambiente (Hews, 1990; Naganuma y Roughgarden, 1990). El dimorfismo sexual en
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el tamafio corporal se encuentra influenciado por diferentes procesos de seleccion sexual.
La seleccion por competencia intrasexual, en especies donde el combate fisico entre
machos es importante, beneficiara a aquellos individuos de mayor tamarfio (Stamps, 1983;
Cox et al., 2007; Corl et al., 2010) (Fig. 8). Ademéas de competencia intrasexual, el
aumento en el tamafio de los machos puede verse beneficiado por las interacciones
intersexuales como la eleccion de pareja (Cooper y Vitt, 1993; Olsson y Madsen, 1995).
Por otra parte, las hembras pueden beneficiarse del incremento en el tamafio corporal a
través de un aumento en el tamafio de la camada, esta hipdtesis es denominada seleccién de
fecundidad (Brafia, 1996) (Fig. 8). Las hembras podrian maximizar su éxito reproductivo
destinando sus recursos energéticos ya sea, a crecer para alcanzar mayores tamafos de
camada o a reproducirse con mas frecuencia (Cox et al., 2003). En consecuencia, el
dimorfismo sexual en las especies representa la relacion de presiones e intensidades de

competencia sobre cada sexo (Badyaev, 2002; Cox et al., 2003).

ssp + sSsD=0 Selecciénd.e SSD -
Seleccion de competencia
fecundidad —-— intrasexual
< — > >
Seleccién hacia Seleccion hacia
hembras mas grandes machos mas grandes

Figura 8. Hipotesis de la evolucion del dimorfismo sexual. Si la seleccion intrasexual predomina, el
incremento de la agresion entre machos y su tamafio se asocia con desvios en el dimorfismo sexual hacia los
machos (SSD, indice de dimorfismo sexual negativo). Si presiones de seleccidn en fecundidad predominan,
el incremento del tamafio de las hembras y aumento en el tamafio de camada conducen a un desvio en el
dimorfismo sexual hacia las hembras (SSD, indice de dimorfismo sexual positivo). ElI dimorfismo sexual
representa un balance entre fuerzas selectivas opuestas, pero no mutuamente excluyentes. Diagrama adaptado
de Corl et al. (2010).

El tamafio de madurez sexual es uno de los principales pardmetros de historia de
vida de las especies (Jordan y Snell, 2002; Tsitrone et al., 2003), y puede variar entre sexos
y especies (Bernardo, 1993). El tamafio de madurez implica un balance de costos y
beneficios entre los recursos destinados a crecimiento y los destinados a reproduccion
(Sugg et al., 1995, Cardozo y Chiaraviglio, 2011). Dado que el dimorfismo sexual del
tamafo corporal es producido por distintos patrones de crecimiento en cada sexo, resulta
de gran interés indagar las diferencias entre sexos para alcanzar el tamafio potencial de
reproduccion (Badyaev, 2002). Debido a que los machos y las hembras pueden diferir en

cuanto al momento y la cantidad relativa de inversion reproductiva, pueden existir
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limitaciones intrinsecas en cada sexo en el crecimiento, dando lugar a patrones de
dimorfismo sexual (Bonnet at al., 2000; Cox et al., 2007). En muchas especies, los
individuos desarrollan estructuras involucradas en la reproduccion, como armamentos y
ornamentos, e incrementan su agresividad al alcanzar la madurez sexual (Clutton Brock,
2009). La tasa de crecimiento de diferentes estructuras puede variar en las distintas etapas
en la vida de los individuos (Vitt y Caldwell, 2009). Por lo tanto, aquellos caracteres que
difieran entre sexos con relacion a la madurez sexual son importantes para determinar los

caracteres involucrados en las estrategias reproductivas de cada sexo.

En lagartos, la condicion corporal es un factor determinante en algunas especies
para alcanzar la condicion reproductiva (Hahn y Tinkle, 1965; Diaz et al., 1994; Pough et
al., 2001). Los cuerpos grasos en Squamata representan la acumulacion de reservas
energeticas, y su utilizacion puede asociarse a diferentes actividades reproductivas como la
espermatogénesis en los machos y desarrollo folicular en hembras (Vitt y Caldwell, 2009).
Fitzgerald et al. (1993) describen la relacion entre cuerpos grasos y las estructuras
gonadales en Tupinambis rufescens indicando que estos estan estrechamente unidos al
ciclo reproductivo de hembras y machos. Las hembras de T. rufescens al igual que muchos
otros lagartos de zonas templadas destinan energia almacenada en los cuerpos grasos para
desarrollar huevos (Derickson, 1976). En los machos el volumen de cuerpos grasos esta
inversamente relacionado con el peso testicular indicando que podrian destinarlos al
desarrollo testicular y espermatogénesis. Ademas, las reservas podrian ser destinadas al
comportamiento de busqueda de pareja (Fitzgerald et al., 1993). Diferencias entre sexos en
las reservas energeticas 0 en su ciclo de utilizacion puede ayudar a inferir los costos
asociados a la reproduccion. Algunos caracteres morfologicos como la longitud del tronco
y el perimetro abdominal podrian ser indicadores de morfologia que permita una mayor
acumulacion de reservas (Lourdais et al., 2006). Asimismo, en varias especies de lagartos
los individuos acumulan reservas en la base de la cola (Vitt y Cooper, 1986; Chapple y
Swain, 2002) con lo cual este parametro puede diferir entre los sexos. Particularmente en
las hembras, la longitud del tronco es un caracter generalmente dimorfico en lagartos,
siendo mayor su distancia relativa, posiblemente seleccionada para ofrecer mayor espacio
para la camada (Olsson et al., 2002; Radder et al., 2008; Boretto e Ibargliengoytia, 2009).

Es decir, son caracteres que estan vinculados con la hipotesis de seleccion de fecundidad.
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Los estudios intraespecificos son importantes para interpretar como factores socio
ecologicos modifican la presion de seleccion y sus implicancias sobre el dimorfismo sexual
en el contexto de la seleccion sexual (Cox et al., 2007). Ademas, comparar el patron entre
especies cercanas filogenéticamente, nos provee otra herramienta de interpretacion. Entre
los multiples factores que pueden ejercer presiones sexuales diferenciales sobre los
caracteres dimorficos pueden considerarse el periodo reproductivo y la cantidad de
ejemplares en condiciones de aparearse (Tsitrone et al., 2003; Vitt y Caldwell, 2009). Los
ciclos reproductivos en lagartos pueden variar desde estacionales a continuos (anuales),
pueden estar asociados y en sincronia entre sexos 0 pueden manifestar diferencias entre
machos y hembras, determinando las estrategias convenientes para reproducirse
(Ibargliengoytia, 2008). Por lo tanto la temporalidad de los eventos reproductivos, la
amplitud y asociacion de los ciclos determinaran la inversion en reproduccion. Los lagartos
de zonas templadas generalmente presentan un patron estacional (Fitch, 1970),
concentrandose las actividades reproductivas, con lo cual se pueden generar presiones
intensas sobre las estrategias reproductivas. La temporalidad de los eventos reproductivos
es fundamental para entender las estrategias reproductivas, por ejemplo la amplitud
temporal de la disponibilidad de hembras receptivas podra determinar las estrategias de
monopolizar las cépulas y la frecuencia de encuentros entre individuos, lo cual tiene
implicancias en la seleccion pre y post cépula de caracteres reproductivos (Kvanermo y
Simmons, 2013).

La disponibilidad de parejas es considerada como un factor de gran influencia en la
competencia sexual (EImen y Oring, 1977; Andersson, 1994). La competencia intrasexual
por las oportunidades de apareamiento ha sido reconocida como una potente presion de
seleccion sexual (Simmons y Emlen, 2006). La intensidad de competencia puede diferir en
especies con diferentes proporcion de sexo operativa, es decir la cantidad relativa de
individuos calificados para aparearse de cada sexo (Ahnesj6 et al.,, 2001; Kvanermo y
Ahnesjo, 2002; de Jong et al., 2009; Kvanermo y Simmons, 2013). Una desviacion en la
proporcidn de sexo operativa puede promover una presion intensa de seleccion sexual y
mayor variabilidad en el éxito reproductivo del sexo méas abundante (Wade y Arnold,
1980). Muchos estudios han relacionado la proporcion de sexos como una fuerza que

contribuye a modelar el dimorfismo sexual (Cox y Calsbeck, 2009).
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En este capitulo se examina el dimorfismo sexual en Tupinambis merianae y
Tupinambis rufescens. Se evalla la variabilidad de caracteres morfologicos, a fin de
identificar caracteres involucrados en las estrategias reproductivas. Asimismo, se describe
la fenologia reproductiva e identifican los eventos reproductivos estableciendo la
temporalidad de la competencia en el contexto de la seleccion sexual. Se interpreta el
dimorfismo sexual de ambas especies en relacién con la intensidad de competencia a partir
de la disponibilidad del recurso apareamiento. Para lo cual se establecieron los siguientes

objetivos especificos:

- ldentificar los tamafios de madurez sexual en cada sexo y especie.

- Determinar el dimorfismo sexual del tamafio corporal y en las relaciones
alométricas de diferentes partes del cuerpo.

- Describir el ciclo de las estructuras gonadales y eventos reproductivos.

- Determinar el dimorfismo sexual de cuerpos grasos y su variabilidad temporal.

- Determinar la proporcién de sexo operativa y la frecuencia de individuos
reproductivos de cada sexo.

- Relacionar tamafio corporal con tamafio de camada en las hembras.
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Metodologia especifica

Se analizaron ejemplares de T. merianae (N = 704) y ejemplares de T. rufescens (N
= 129) correspondientes a todas las poblaciones muestreadas. Para determinar el tamafio de
madurez sexual potencial de cada sexo en T. merianae y T. rufescens, se considerd el
individuo de menor LHC de condicion reproductiva, segun el criterio detallado en la
metodologia general. En las hembras, se consideraron ademas de los foliculos
vitelogénicos, otros indicadores de reproduccion: oviducto estriado (oviducto de tipo 1)

y/o la presencia de huevos en oviducto o presencia de cuerpos luteos (Fig. 7).

Para determinar el dimorfismo sexual se utilizaron medidas de LHC, peso corporal
(PC), longitud del tronco (LTr), perimetro abdominal, perimetro de base de la cola (Fig. 9)
y peso de cuerpos grasos. Se utilizo el indice de dimorfismo sexual en el tamafio corporal
propuesto por Gibbons y Lovich (1990) para describir el grado de dimorfismo sexual del
tamario corporal de individuos maduros de las especies, SSD = (LHC del sexo de mayor
longitud / LHC del sexo de menor longitud) — 1 (se expresa como positivo si las hembras

son de mayor tamafio y negativo si lo son los machos).

LTr

| » Perimetro
Abdominal

Perimetro base
de cola

Figura 9. Medidas morfolégicas de ejemplares de Tupinambis. (LHC: largo hocico-cloaca; LTr: longitud del

tronco; perimetro abdominal y perimetro en la base de la cola).
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Andlisis de datos

El LHC entre sexos en cada especie, se comparé mediante analisis de la varianza
(ANOVA) vy las variables morfologicas (PC, LTr y perimetros corporales) mediante
analisis de la covarianza (ANCOVA), utilizando LHC como covariable, a fin de descontar
el efecto del tamafio corporal. Cuando la interaccion entre el factor y la covariable no fue
significativa, se removio el término del modelo. Cuando no se cumplieron los supuestos de
normalidad se transformaron los datos mediante la funcion Logio 0 se utilizaron test no
paramétricos (Kruskall Wallis). Se relaciond el tamarfio de los pardmetros morfoldgicos con
el LHC. Se compard el dimorfismo sexual de la relacion a partir de la comparacion de las
pendientes, evaluando el efecto de la interaccion del sexo (variable independiente) y
tamafno corporal (covariable). Se realizo el fenograma del desarrollo gonadal y de los
cuerpos grasos a través de la temporada de actividad de los lagartos y de identifico la
presencia de esperma, hembras gravidas y aparicion de cuerpos lteos (indicando posturas
de huevos). Se analizo el consumo de las reservas energéticas a partir de la variacion
temporal de los cuerpos grasos en cada sexo Yy especie. También se compar0 entre sexos la
cantidad de cuerpos grasos en diferentes meses mediante ANCOVA, con LHC como
covariable. Para analizar la intensidad de competencia reproductiva se calcularon las
frecuencias de individuos reproductivos de cada sexo por meses, la proporcion de sexo de
individuos maduros y la proporcion de sexo operativa, particularmente de individuos con
actividad reproductiva durante la temporada reproductiva, evidenciado a partir de
espermatozoides en los machos y foliculos vitelogénicos, huevos en oviducto y cuerpos
luteos en las hembras. Las frecuencias se analizaron mediante tablas de contingencia y
utilizando el Test Chi Cuadrado. Finalmente se registr0 la cantidad de foliculos
vitelogénicos, huevos en oviducto y cuerpos luteos (en noviembre y diciembre) para
determinar el tamafio de camada de las hembras y relacionarlo con el tamafio de las
hembras mediante regresion lineal en cada especie. Cabe destacar que cuando se observd
huevos en oviducto, se contd la misma cantidad de cuerpos IUteos, pero no se sumaron para
considerar el tamafio de camada. En los andlisis el nivel de significancia que se utilizo fue
de P = 0,05 y se utilizaron los programas estadisticos INFOSTAT (Universidad Nacional
de Cordoba) y SPSS Statistics 1.90 (Inc., Chicago, IL, USA).
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Resultados

Para el presente capitulo se analizaron 391 machos y 313 hembras de T. merianae y
95 machos y 34 hembras de T. rufescens. El tamafio potencial de madurez sexual en T.
merianae difirié entre sexos, siendo 29,5 cm de LHC para los machos (menor individuo
con presencia de espermatozoides en deferente) y 32,0 cm de LHC en las hembras (hembra
de menor tamafio con cuerpos luteos). En T. rufescens los tamafios de madurez sexual
también difirieron entre sexos, siendo 30,5 cm de LHC para machos (presencia de
espermatozoides en deferente) y 32,0 cm de LHC para hembras (hembra con huevos en

oviducto).

El indice de dimorfismo sexual del tamafio corporal para T. merianae fue -0.04 y
para T. rufescens fue -0,15 (Fig. 10). Los machos de T. rufescens presentaron mayor LHC
que los machos de T. merianae (ANOVA LHC, F1 464 = 7,76; P = 0,0056), mientras que en
las hembras se observé el patrén inverso, siendo de mayor LHC las hembras de T.
merianae (ANOVA LHC, F;317=21,67; P <0,0001).

50,07

45,0

40,07

LHC (cm)
1]

35,07

30,07

T T
Tupinambis merianae Tupinambis rufescens

Figura 10. Largo hocico-cloaca de hembras (gris claro) y machos (gris oscuro) de Tupinambis merianae y

Tupinambis rufescens.
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Los individuos inmaduros de ambas especies, no presentaron diferencias entre los
sexos en ninguno de los caracteres morfoldgicos evaluados (T. merianae; peso corporal: H
=0,23, P =0,623; LTr: H = 0,70, P = 0,398; perimetro abdominal: H = 0,33, P = 0,563;
perimetro cola: H = 1,03, P = 0,305; T. rufescens; peso corporal: H = 4,15, P = 0,844; LTr:
H = 3,94, P = 0,388; perimetro abdominal: H = 4,15, P = 0,522; perimetro cola: H = 1,41,
P = 0,230). Analizando los individuos maduros, en ambas especies, el peso corporal no
difirid entre sexos (Tabla 2). En T. merianae se observo dimorfismo sexual en LTr siendo
mayor en las hembras (Tabla 2). Ademas, el perimetro abdominal manifesto tendencia a
ser mayor en las hembras. En T. rufescens, el perimetro abdominal difirié entre sexos y se
aprecia una tendencia en la LTr, siendo en ambos casos mayores en las hembras (Tabla 2).
En ambas especies el perimetro de cola en los individuos maduros fue mayor en los
machos (Tabla 2).

Tabla 2. Valores descriptivos de caracteres morfolégicos por sexo en individuos maduros de Tupinambis
merianae y T. rufescens (Media del caracter + desvio estandar; CV; Q1-Q3; N). Las comparaciones fueron
realizadas mediante ANOVA para LHC y ANCOVA con LHC como covariable. Los analisis estadisticos se
realizaron con las variables transformadas Log,,. Se presentan arriba los valores F y P (<0,05) para el efecto

sexo y abajo para el efecto de la covariable.

Tupinambis merianae Tupinambis rufescens

Machos Hembras F P Machos Hembras F P
LHC (cm) | 39,18+3,88 37,71#2,67 30,73  0,0001 40,45+3,78 35144240 44,33  0,0001

9,091 7,09 9,34 6,82

36,5-42,0  36,0-39,5 38,0435  33,0-365

376 294 91 25
Peso 1988+665  1736+464 0,529 0,467 21864689  1327+#333 1,883 0,173
corporal 33,48 26,74 2701,294 0,0001 31,52 25,11 466,398 0,0001
(9) 1500-2450  1400-2000 1650-2800  1000-1500

372 293 86 24
LTr (cm)  17,42+1,84 17.84+1,64 5,16 0,024 | 18,36+1,95 16,98+152 3,374 0,069

10,56 9.21 743,95 0,001 10,28 8,97 143,506 0,0001

16,0-185  17.0-19.0 6,20 0,013 17,0-195 155-185

267 204 81 22
Perimetro = 24,54+3,37 25,30+3,67 3,75 0,053 | 25,41+3,66 22,98+3,14 6,315 0,013
abdominal 13,74 14,51 716,88 0,001 14,39 13,66 128,046 0,0001
(cm) 22,5-27,0 22,5-28,0 4,652 0,031 23,0280 20,5-25,0

372 294 86 22
Perimetro = 16,08+1,83 15,13+149 8,705 0,003 | 16,93+1,89 13,95+1,23 3,725 0,056
de cola 11,37 9,84 917,71 0,001 11,38 8,84 273,650 0,0001
(cm) 15,0-17,5  14,0-16,0 9,33 0,002 15,0-18,0 13,0-15,0

372 294 86 21

Se observé una relacion positiva entre las variables morfolégicas (PC, LTr,

perimetro abdominal y de la base de la cola) y el LHC (Tabla 3 y Fig. 11) siendo las

pendientes diferentes entre sexos en los parametros dimorficos de T. merianae: LTr,
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perimetro abdominal y perimetro de cola (Tabla 2). En T. rufescens no se observaron

diferencias en las pendientes entre sexos (Tabla 2).

LTr(cm) Peso Corporal (g)

Perimetro abdominal (cm)

Perimetro Cola {em)
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Figura 11. Relaciones entre caracteres morfolégicos y largo hocico-cloaca por sexo (circulos y lineas

oscuras: machos; circulos y lineas claros: hembras) y especie (Tupinambis merianae: izquierda; Tupinambis

rufescens: derecha).
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Tabla 3. Valores de regresiones lineales de variables morfoldgicas y largo hocico-cloaca, transformadas

Logso, por sexo en Tupinambis merianae y Tupinambis rufescens.

Tupinambis merianae

Machos Hembras
N R P Pendiente N  R® P Pendiente
Log;o PC 372 0,87 0,001 3,38 293 0,64 0,001 3,07
Logqo LTr 267 0,70 0,001 0,85 204 0,59 0,001 1,03
Logyo perimetro abdominal 370 0,68 0,001 1,14 293 0,42 0,001 1,33
Log perimetro de cola 372 0,81 0,001 1,04 294 0,37 0,001 0,85
Tupinambis rufescens
Machos Hembras
N R P Pendiente = N  R® P Pendiente
Logy PC 86 0,82 0,001 3,15 24 0,75 0,001 3,15
Logqo LTr 81 0,558 0,001 0,84 22 0,60 0,001 1,01
Logio perimetro abdominal 86 0,66 0,001 1,23 22 0,61 0,001 1,51
Log; perimetro de cola 86 0,73 0,001 1,03 21 0,65 0,001 1,02

En ambas especies se observo un patron de actividad gonadal estacional y asociado

entre machos y hembras a los mismos meses de actividad (Fig. 12 y 13).

2 * *
L]
L
@.
5 B e .
3 -
¥ 8,
= 100 .'I
=] L
H . . .
T IR
ll.z -
THRTLE
. °
?: .
: . Illlln fo-2
T — ——r 8 —
Dic

ocT NOV

ENE FEB

Peso Testicular (g)

- e

eee @

41 8 & S0 NS

T

L]
T

8
T

ENE

2

o T
ocT

T

®
*
L
T
NOV D

&

FEB

L]
T T
MAR

-

Figura 12. Fenologia del desarrollo testicular en machos (Tupinambis merianae: verde; Tupinambis

rufescens: rojo). Barra negra: Periodo de presencia de esperma. Asterisco: copula.
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El tamafio testicular varid entre los meses de actividad (ANCOVA PT: T.
merianae: efecto meses, Fs3s = 52,74; P < 0,0001; T. rufescens: efecto meses, Fs75 =
15,89; P < 0,0001) siendo el mes de noviembre el mes de maximo desarrollo testicular. En
los machos de ambas especies, el desarrollo de los testiculos comprendié desde mediados
del mes de octubre hasta mediados del mes de diciembre, consecuentemente la presencia
de esperma en el tubo deferente se observd a partir de mediados de octubre a finales de
diciembre (Fig. 12). El desarrollo folicular de las hembras también mostré un patrén
temporal asociado a los meses de octubre a diciembre, siendo el méaximo desarrollo
folicular en el mes de noviembre (Fig. 13). La aparicion de cuerpos lateos indicando las
oviposturas se evidenciaron desde de mediados de noviembre. En T. merianae se

encontraron hembras gravidas desde mediados de noviembre hasta finales de diciembre.
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Figura 13. Fenologia del desarrollo folicular en hembras (Tupinambis merianae: verde; Tupinambis
rufescens: rojo). Barra: aparicion de cuerpos ldteos. Estrellas: Hembras con huevos en oviducto. Asterisco:

copula.

El peso de los cuerpos grasos también presenta un patron estacional, variando entre
meses (ANCOVA cuerpos grasos: T. merianae machos: efecto meses, Fs3s7 = 3,67; P =
0,003; T. merianae hembras: efecto meses, Fs267 = 4,18; P < 0,001; T. rufescens machos:
efecto meses, Fs¢7 = 3,22; P = 0,011; T. rufescens hembras: efecto meses, F31,=0,75; P =
0,54). Si bien las diferencias entre meses no fueron estadisticamente significativas para las
hembras de T. rufescens, se observa en la Figura 14 una tendencia de disminucion
mensual. Se describe el ciclo de cuerpos grasos, a partir del inicio de la actividad (octubre)
los individuos poseen la mayor cantidad de cuerpos grasos, los cuales disminuyen en

noviembre hasta alcanzar la menor cantidad de cuerpos grasos en el mes de diciembre.
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Este es el periodo de consumo de los cuerpos grasos para posteriormente empezar a
recuperarlos entre enero y marzo (Fig. 14). En T. merianae se observo que las hembras
presentaron mayor peso de los cuerpos grasos que los machos en octubre (peso promedio
de cuerpos grasos de hembras= 125¢g; peso promedio de cuerpos grasos de machos= 70g;
ANCOVA Fy191 = 71,92; P < 0,001), en noviembre (peso promedio de cuerpos grasos de
hembras= 85g; peso promedio de cuerpos grasos de machos= 27g; ANCOVA Fj ), =
161,48; P < 0,001) y en diciembre (peso promedio de cuerpos grasos de hembras= 37¢;
peso promedio de cuerpos grasos de machos= 16g; ANCOVA Fy13,=9,17; P =0,003). En
T. rufescens también se observaron diferencias entre sexo, siendo mayor en las hembras en
los meses de noviembre (peso promedio de cuerpos grasos de hembras= 51g; peso
promedio de cuerpos grasos de machos= 28g; ANCOVA Fi37 = 4,55; P = 0,04) y en
diciembre (peso promedio de cuerpos grasos de hembras= 44g; peso promedio de cuerpos
grasos de machos= 15g; ANCOVA F;19=10,38; P = 0,004).
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Figura 14. Ciclo de cuerpos grasos en machos (oscuros) y hembras (claros) de ambas especies (Tupinambis

merianae: izquierda; Tupinambis rufescens: derecha).

La frecuencia de machos reproductivos fue 12% en octubre, 90% en noviembre y
75% en diciembre para T. merianae. En T. rufescens las frecuencias fueron 53% en

octubre, 83% en noviembre y 66% en diciembre (Fig. 15).
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Frecuencia de machos reproductivo T. merianae Frecuencia de machos reproductivos T. rufescens
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Figura 15. Frecuencia de machos reproductivos por mes durante el periodo de mayor desarrollo gonadal

(Tupinambis merianae: izquierda; Tupinambis rufescens: derecha)

En las hembras de T. merianae, las frecuencia de individuos con actividad
reproductiva durante el periodo reproductivo (hembras con foliculo vitelogénico, gravidas
y post-postura) fueron 8% en octubre, 58% en noviembre y 74% en diciembre. En T.

rufescens las frecuencias fueron 71% en noviembre y 21% en diciembre (Fig. 16).

Frecuencia de hembras reproductivas T. merianae Frecuencia de hembras reproductivas T. rufescens

Octubre Moviembre Diciembre Nowviembre Diciembre

m Foliculos vitelogenicos | Gravidas Posposturas No Reproductivas B Posposturas No Reproductivas

Figura 16. Frecuencia de hembras con actividad reproductiva por mes durante periodo de mayor desarrollo

gonadal (Tupinambis merianae: izquierda; Tupinambis rufescens: derecha)

La proporcién de individuos reproductivos de T. merianae fue mayor en los machos
que en las hembras, en los meses de actividad reproductiva de octubre a diciembre (Chi
Cuadrado Test: X?= 9,27 g.l. = 1; P = 0,002). En T. rufescens también se observaron
diferencias significativas en la proporcion de individuos reproductivos de cada sexo (Chi
Cuadrado Test: X>=5,66; g.I. = 1; P = 0,017).

Durante el periodo de octubre a diciembre, la proporcion de sexos de individuos
maduros para T. merianae fue = 1,31: 1 (328 machos y 250 hembras; Test Chi Cuadrado:
X?=10,53; g.I.= 1; P = 0,001) y para T. rufescens fue = 3,63: 1 (69 machos y 19 hembras;
Test Chi Cuadrado: X 2= 28,41; g.l. = 1; P = 0,001). Si consideramos la proporcién de sexo
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operativa, particularmente de individuos que alcanzaron el estado reproductivo en el
periodo reproductivo, para T. merianae fue = 1,76: 1 (192 machos y 109 hembras; Test Chi
Cuadrado: X* = 22,89; g.l. = 1; P = 0,001) y para T. rufescens fue = 6,25: 1 (50 machos y 8
hembras; Test Chi Cuadrado: X°= 30,41; g.l. = 1; P = 0,001).

En las hembras, la relacion entre el LHC y el tamafio de camada fue positiva en
ambas especies (T. merianae: F135 = 24,62, P = 0,0001, R? = 0,38, Pendiente= 2,62, n =
40; T. rufescens: F1g= 4,77, P = 0,0606, R* = 0,30, Pendiente= 2,65, n = 10; Fig. 17).

Tamaro de camada

I 1
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Figura 17. Relacién entre largo hocico-cloaca y tamafio de camada (Tupinambis merianae: verde;

Tupinambis rufescens: rojo).

35



Discusiéon

El tamafio corporal asi como el tamafio de madurez sexual son variables criticas
con implicancias directas en las estrategias reproductivas y sistemas de apareamiento
(Székely et al., 2000; Cox et al., 2003). Los resultados evidenciaron diferencias entre los
sexos en ambos pardmetros de historia de vida. Las hembras de T. merianae y T. rufescens
poseen un tamafio de madurez mayor al de los machos. Los machos no solo alcanzan la
madurez sexual a menores tamafos sino que también alcanzan mayores tamafios
corporales, con lo cual el rango de tamafios de los machos reproductivos es mayor que el
rango de las hembras reproductivas. Fitzgerald et al. (1993) también mostraron para T.
rufescens diferencias en el tamafio de madurez sexual entre sexos, en poblaciones
correspondientes a diferentes latitudes y condiciones ambientales a las poblaciones
evaluadas en esta Tesis. El tamafio de madurez sexual es un balance de costos y beneficios
entre crecimiento y reproduccion en Squamata (Bronikowski y Arnold, 1999, Baird, 2008;
Cardozo y Chiaraviglio, 2011). La seleccion natural podria favorecer la madurez sexual a
mayores tamafios en las hembras, y de esta forma maximizar el tamafio de camada (Cox et
al., 2003; Corl et al., 2010). Por otra parte, en ambas especies, los machos podrian tener
menos costos para alcanzar la madurez sexual a menor tamafio, como la acumulacion de
reservas energéticas para el desarrollo gonadal. Ademaés, la frecuencia de individuos
reproductivos es mayor en los machos, lo cual podria manifestar un menor costo de
reproducirse en cada ciclo reproductivo con relacién a las hembras. Por ejemplo, en
especies donde la frecuencia de individuos reproductivos es cercana al 50% podria indicar
que las hembras no se reproducen todos los afios, incluso manifestar un ciclo bianual
(Boretto e Ibargiiengoytia, 2009). Diferencias entre sexos en los costos para alcanzar la
madurez sexual pueden estar relacionado con el dimorfismo sexual del tamafio corporal
(Cox et al.,, 2003). ElI dimorfismo sexual desviado hacia los machos puede ser
consecuencia de diferentes trayectorias de crecimiento después de la madurez sexual, con
menores limitaciones en los machos, mientras que las hembras podrian destinar mayor
energia a la reproduccion que al crecimiento (Cox et al., 2003; Frydlova y Frynta, 2010).
Ademas, estas diferencias en los costos de madurez sexual sumada a distintos costos para
reproducirse en cada temporada reproductiva pueden imponer presiones selectivas

diferenciales afectando la disponibilidad del recurso pareja y el potencial reproductivo.
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La frecuencia y ciclo reproductivo pueden estar relacionados con la acumulacion de
reservas energéticas, especialmente en especies que hibernan (Bull y Shine, 1979; Pough et
al., 2001). El ciclo de las estructuras reproductivas presentd un patron estacional similar
entre T. merianae y T. rufescens. Durante el periodo de actividad reproductiva se observa
una disminucion de las reservas energéticas, la cual se asocia al incremento del tamafio
gonadal y diferentes eventos reproductivos. Este patron es similar al de muchas especies de
ambientes estacionales (Fitch, 1970; Cruz et al., 1999) y especificamente al propuesto para
Tupinambis rufescens por Fitzgerald et al. (1993). Desde fines de octubre y durante
noviembre se alcanzd el maximo desarrollo testicular. La presencia de esperma en los
machos se observd desde mediados de octubre a finales de diciembre. Para las poblaciones
estudiadas, los meses comprendidos desde octubre a diciembre corresponden al periodo
reproductivo, dado que durante este lapso ocurre el consumo de las reservas de energia,
desarrollo de génadas y presencia de esperma y hembras con foliculos vitelogénicos. Si
bien, en ambos sexos se observa una disminucion de los cuerpos grasos a lo largo del
periodo reproductivo, es notable destacar la diferencia entre machos y hembras en la
cantidad de estas reservas energeticas. En cada mes del periodo reproductivo, las hembras
de T. merianae y T. rufescens poseen mayor cantidad de cuerpos grasos que los machos.
Estos mayores requerimientos de cuerpos grasos indican un mayor costo reproductivo por
parte de las hembras. Sumado al mayor tamafio de madurez sexual y la menor frecuencia
de individuos reproductivos, se podria considerar a las hembras como el recurso limitante

en el contexto reproductivo.

Diferencias entre machos y hembras en la longitud del tronco es una expresion
comun del dimorfismo sexual en lagartos (Forsman y Shine, 1995; Cox et al., 2003). En
lagartos de camada variable, las hembras de mayor tamafio y largo del tronco pueden tener
camadas mas numerosas (Fitch, 1970; Olsson et al., 2002; Cox et al., 2003). En T.
merianae se observa dimorfismo en este carcter desviado hacia las hembras y apreciamos
una tendencia en T. rufescens. En ambas especies observamos que mayores tamafios
corporales de las hembras se asocian a mayor tamafo de camada, lo cual aporta a la
explicacion evolutiva del incremento en el tamafio de las hembras por seleccion natural
basada en la hipétesis de fecundidad. La hip6tesis de la seleccion de fecundidad también
permite interpretar la relacion entre el tamafio corporal y la frecuencia reproductiva. Las
especies que se reproducen con poca frecuencia estan bajo mayor presion selectiva para

aumentar el tamafio de camada por evento reproductivo, con relacién a las especies que se
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reproducen con mayor frecuencia (Cox et al., 2003). La frecuencia de hembras
reproductivas fue menor que la de los machos. En ambas especies, las hembras de mayor
tamafno poseen camadas mas grandes, sin embargo las hembras de T. merianae alcanzan
tamanos superiores, manifestando mayor intensidad de presion sobre este caracter. Seria
interesante profundizar sobre diferencias en la frecuencia y costos reproductivos entre las
especies. Por otra parte, numerosos autores destacan que la poliandria es un fendmeno mas
comun de lo que se asumia, donde las hembras compiten por acceder a multiples machos
(Clutton Brock, 2009; Pizzari y Wedell, 2013; Kvanermo y Simmons, 2013). Las hembras
de T. merianae podrian tener mayor tamafio debido a una mayor presion de competencia
intrasexual o intensa eleccidn por parte de los machos hacia parejas de mayor tamario, lo
cual conlleva mayor descendencia. Bajo la hipdtesis de seleccion de fecundidad, se podria
predecir que el dimorfismo sexual esté desviado hacia las hembras, sin embargo se observo
en ambas especies que el dimorfismo en el tamafio corporal estd desviado hacia los
machos. Existen factores que pueden interactuar con las presiones reproductivas, por
ejemplo mayores tamafios pueden implicar mayores requerimientos energéticos, cambios
en tasas metabdlicas, costos ecologicos, pudiendo limitar el crecimiento o establecer
Optimos intermedios del tamafio corporal (Bonnet et al., 2000) y fundamentalmente
preferencias de eleccion de pareja por uno o ambos sexos. Las presiones diferenciales en
machos y hembras podrian determinar la variacion del dimorfismo sexual entre T.
merianae y T. rufescens. Si el dimorfismo sexual es un balance entre presiones selectivas
(Preziosi y Fairbairn, 2000), los resultados obtenidos permiten interpretar que los machos
estan sujetos a una intensidad mayor de presion de seleccion sexual sobre el tamafio

corporal.

La proporcion de sexo adulto se relaciona con la intensidad de presion de seleccién
sexual y se ha relacionado con el dimorfismo sexual corporal en lagartos (Stamps, 1983).
Una aproximacion mas precisa sobre los procesos reproductivos se puede obtener a partir
de la proporcion de sexos de individuos reproductivos (Kvanermo y Merilaita, 2006;
Kvanermo y Simmons, 2013). Ambos parametros (la proporcion de sexos de individuos
adultos y la proporcion de sexos operativa) manifestaron la misma tendencia de desvio
hacia los machos en ambas especies, reflejando que las hembras serian el recurso limitante
en el contexto de disponibilidad de parejas. La diferencia en el costo reproductivo entre
sexos enunciado anteriormente podria tener consecuencias en la disponibilidad de parejas,

lo cual influye en los comportamientos y estrategias para reproducirse. La proporcién de
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sexos provee informacidn sobre la intensidad de competencia intrasexual (Jehl y Murray,
1986; Cox et al., 2003; Kvanermo y Merilaita, 2006; Kvanermo y Simmons, 2013), siendo
mayor en el sexo mas abundante, es decir en ambas especies los machos experimentarian
mayor presion de seleccion sexual por competencia intrasexual. A su vez, comparando
entre especies, T. rufescens experimentaria mayor competencia entre machos con relacion
a T. merianae, ya que la cantidad relativa de machos por hembra es superior en T.
rufescens. El dimorfismo sexual en el tamafio corporal, desviado hacia los machos, puede
tener fundamentos en una mayor intensidad de competencia en los machos. Ademas, los
machos poseen mayor perimetro relativo de la base de la cola que las hembras. En otras
especies de lagartos este caracter se relaciond con la acumulacién de reservas energéticas y
también con funciones en los comportamientos reproductivos. Por ejemplo, en lagartos del
género Heloderma, machos de con mayor tamafio de la cola obtienen ventajas en los
encuentros agonisticos (Beck y Ramirez Bautista, 1991; Gienger y Beck, 2007). Ademas,
hemos observado que en el comportamiento de copula en Tupinambis, la cola tiene un
papel funcional, dado que el macho entrelaza la cola de la hembra (Fig. 18). Un mayor
diametro de la cola podria ser una ventaja para acceder a hembras de mayor tamafio como
también incrementar el tiempo de transferencia de esperma durante la copula. Un mayor
tamafio corporal y amplitud de rango de tamafios en los machos, podria traer aparejado el
desarrollo de morfologias para competir como ornamentos y armamentos, lo cual sera
tratado en el capitulo siguiente.

gentileza de Leonardo Galetto y Agustin Zarco respectivamente.
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Intentar discriminar los efectos de las presiones evolutivas sobre la morfologia de
los sexos es complicado dado que diferentes fuerzas pueden actuar simultdneamente
(Bonnet et al., 2000). Por lo tanto, al examinar el patrén de dimorfismo sexual, debemos
contemplar que existen multiples fuerzas, ya sean de seleccion natural como de seleccion
sexual que actan en ambos sexos y especies (Clutton-Brock et al., 1982; Preziosi y
Fairbairn, 2000). Por otra parte pueden existir correlaciones genéticas entre sexos (Lande,
1980) asi como inercia filogenética entre especies. Los resultados muestran un periodo
reproductivo acotado, dimorfismo sexual y la proporcion de sexo operativa desviados hacia
los machos, indicando que los sistemas de apareamiento de T. merianae y T. rufescens
estan condicionado por las hembras como el recurso limitante asi como la existencia de

mayor competencia entre los machos.
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Capitulo 2

DINAMICA Y DIMORFISMO SEXUAL DEL
MUSCULO PTERIGOIDEO COMO CARACTER
SEXUAL SECUNDARIO

Los machos de casi todas las clases de animales estan probablemente dispuestos a luchar, siendo,
como he observado, méas fuertes que las hembras, y muchos de ellos, poseen partes destinadas

exclusivamente a este fin, como los espolones de los gallos y los cuernos del toro. (Hunter 1837, pagina 45)
Introduccion

La diferenciacion entre machos y hembras en morfologia, funcionalidad,
comportamientos y otros caracteres, ha sido durante mucho tiempo un paradigma para los
bidlogos evolutivos (Darwin, 1871; Andersson, 1994). Un aspecto importante a considerar,
es el dimorfismo sexual en diferentes partes del cuerpo (Anderson y Vitt, 1990; Herrel et
al,. 1996; Butler et al., 2000), ya que el tamafio relativo de diferentes partes del cuerpo
puede proveer informacion sobre el tipo de presiones que actian en cada sexo (Cooper y
Vitt, 1989; Brafia, 1996; Hews, 1996; Butler y Losos, 2002; Olsson et al., 2002; Kratochvil
et al., 2003). La vision tradicional de estructuras dimorficas, como sefiales estaticas no ha
sido explicada por seleccién sexual en muchos modelos de estudio (Mowles y Ord, 2012).
En un contexto reproductivo, estructuras sexualmente dimorficas son el resultado de
presiones selectivas intra e intersexuales. Dilucidar los mecanismos que subyacen en la
evolucion del dimorfismo sexual puede complicarse debido a la variacion de las presiones
selectivas que acttan en diferentes momentos. En algunas especies, como en Anolis
carolinensis, la estructura de la papada varia estacionalmente, siendo mayor en la
primavera (Irschick et al., 2006). Teniendo en cuenta que la presion selectiva puede variar
a lo largo del periodo de actividad, determinar el dimorfismo sexual a través del tiempo e
interpretar a los caracteres dimorficos como dindmicos, es un enfoque novedoso para

entender la evolucion de los caracteres sexuales
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Los caracteres sexuales secundarios han evolucionado mediante procesos de
seleccion sexual, ya sea por eleccion de pareja, via competencia intrasexual o combinacién
de ambas (Berglund et al., 1996). El incremento en el tamafio de la cabeza puede ser
importante tanto para interacciones intersexuales (Herrel et al., 1996; Herrel et al., 1999)
como intrasexuales (Fitch, 1981; Anderson y Vitt, 1990; Bull y Pamula, 1996). Los
musculos de la cabeza de los lagartos cumplen un papel funcional importante en las
mordidas, ya sea para determinar el resultado de combates (Vitt y Cooper, 1985; Anderson
y Vitt, 1990; Cooper y Vitt, 1993 Lailvaux et al., 2004; Huyghe et al., 2005; Lappin y
Husak, 2005; Husak et al., 2006) o para la sujecion de la hembra durante la cépula (Herrel
et al., 1996; Herrel, 1999). La fuerza de mordida esta correlacionada con el tamafio de la
cabeza y del cuerpo en varias especies de lagartos (Anderson et al., 2008). Gran parte del
tamafio de la cabeza de lagartos Tupinambis es atribuida al tamafio de los musculos
aductores de la mandibula (Rieppel, 1980) y entre ellos el muasculo pterigoideo (Mc Brayer
y White, 2002). La expresion de los caracteres sexuales suelen depender de la condicién de
los individuos. Por ejemplo, algunos caracteres sexuales secundarios se desarrollan en la
madurez sexual, generalmente mejorando la expresion del caracter (Maller, 1996). Es
probable que caracteres que se incrementan en tamafio relativo con la madurez sexual sean
necesarios para el exito reproductivo (Hendry y Berg, 1999). Es maés, caracteres sexuales
secundarios pueden indicar la condicion o potencial reproductivo de los individuos
(Lailvaux e Irschick, 2006). Seleccionando machos que posean ornamentos sexuales méas
desarrollados, las hembras podrian beneficiarse de esa eleccion, maximizando las chances
de aparearse con machos fértiles de buena calidad espermatica (Sheldon, 1994; Malo et al.,
2005).

La competencia entre los machos por las oportunidades de apareamiento ha sido
reconocida como una potente presion de seleccidon que modela la evolucion de los
caracteres sexuales secundarios (Simmons y Emlen, 2006). La intensidad de competencia
puede diferir en especies con diferentes proporcion de sexo de individuos calificados para
aparearse (Ahnesjo et al., 2001; de Jong et al., 2009; Kvanermo y Simmons, 2013) y tener
consecuencias en la seleccion sexual (Kvarnemo y Ahnesjo, 1996). En el primer capitulo
se mostro que T. rufescens presenta una proporcion de sexos desviada hacia los machos
mayor que en T. merianae. Por otra parte, T. rufescens presentd mayor dimorfismo sexual

en el tamafio corporal desviado hacia los machos, mientras que en T. merianae la
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diferencia entre los tamafios corporales de machos y hembras es menor. La variacion
interespecifica en los tamafios corporales de los sexos puede proveer informacion adicional
para interpretar la variacion de los caracteres sexuales secundarios. Por ello, interpretar la
relacion entre el dimorfismo sexual en el tamario corporal, la proporcion de sexo operativa
y el mdsculo de la mandibula entre especies relacionadas, puede contribuir al

entendimiento de las presiones selectivas que actlian sobre caracteres sexuales.

Interpretar las causas proximas que conducen a la diferenciacion morfolégica entre
y dentro de cada sexo es crucial para dilucidar las presiones evolutivas actuando en cada
sexo Yy especie (Kaliontzopoulou et al., 2008). En consecuencia, Tupinambis merianae y T.
rufescens proveen un buen modelo para estudiar la evolucion de caracteres sexuales
secundarios en los machos porque la intensidad de competencia intrasexual varia entre
especies y sus comportamientos reproductivos estan limitados a un periodo acotado dentro
de la estacion calida.

En este capitulo se estudié el musculo pterigoideo en T. merianae y T. rufescens en
el contexto de la seleccion sexual. Para lo cual se establecieron los siguientes objetivos
especificos:

- Determinar el dimorfismo sexual del musculo pterigoideo en individuos
maduros e inmaduros.

- Examinar la variacion intrasexual, en relacion con el tamafio corporal y
variacion temporal.

- Evaluar diferencias en el musculo pterigoideo en relacion con la condicion
reproductiva de los machos y concentracion espermatica.

- Relacionar el masculo pterigoideo con patrones de dimorfismo sexual y

proporcion de sexos entre las especies.
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Metodologia especifica

Se diseccion6 el musculo pterigoideo externo de ambos lado de cabeza de los
individuos (Fig. 19), y se pesé con balanza digital (precision 0,01g). La relacion entre el
peso del masculo del lado derecho e izquierdo fue positiva y el nivel de correlacién de
0,99, lo que indica que se logrd identificar y diseccionar la capa muscular de manera

uniforme.

Figura 19. Musculo pterigoideo (PM) en Tupinambis.

Andlisis de datos

Se realizaron andlisis de la covarianza (ANCOVA) utilizando el peso corporal
como covariable para evaluar cambios morfoldgicos, independientemente de la variacion
en el tamafio corporal. EI peso muscular (PM), peso corporal (PC) y peso de ambos
testiculos (PT) fueron transformados mediante la funcion Logio. Se comparé el PM entre
sexos y especies usando ANCOVA con PC como covariable. Se relacion6 PM y PC
mediante regresion lineal y se evalud la diferencia de pendiente entre sexos y especies
evaluando el término de la interaccion entre el tratamiento y la covariable. También se
evalué el cambio temporal del PM usando ANCOVA, utilizando los meses como factor y
PC como covariable. Se comparé el PM y PT entre machos sexualmente activos (aquellos
que presentaron espermatozoides en sus conductos deferentes) y machos maduros en la
temporada reproductiva pero sin espermatozoides en sus deferentes. La variacion relativa
entre sexos se compar0 a través de coeficientes de variabilidad (CV). Se uso el test de
Levene para examinar si la variabilidad difirio entre meses. Se relacion6 el PM con la
concentracion espermética mediante regresion lineal. Para graficar el tamafio relativo de
PM se elabor6 indice de peso del musculo pterigoideo (IM), que indica el porcentaje del
peso total del individuo representado por los musculos (Peso masculos pterigoideos / (Peso
corporal — Peso musculos pterigoideos)) x 100. En los andlisis el nivel de significancia que
se utilizé fue de P = 0,05.
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Resultados

Se observo en los machos maduros de T. merianae y T. rufescens, mayor peso del
musculo pterigoideo respecto a las hembras maduras (Tabla 4). En los individuos
inmaduros, fue similar PM entre los sexos (Tabla 4). Entre los individuos maduros, el PM
de los machos de T. rufescens fue mayor al de T. merianae (ANCOVA: efecto especie
F1449 = 5,952, P = 0,0153), mientras que en las hembras maduras no difirieron entre
especies (ANCOVA: efecto especie, Fi29, = 0,117, P = 0,7320). La variabilidad del
musculo pterigoideo fue mayor en los machos que en las hembras. Se observé una relacion
positiva entre PM y PC tanto en machos como en hembras maduras de ambas especies
(Fig. 20) (T. merianae machos: Fy3s3 = 1799,12, r = 0,83, pendiente = 1,86; P < 0,001; T.
merianae hembras: Fi,74 = 676,03, r = 0,71, pendiente = 1,06; P < 0,0001; T. rufescens
machos: F1 g5 = 409,13, r = 0,83,pendiente = 1,95; P < 0,0001; T. rufescens hembras: Fj 17
= 15,73, r = 0,45, pendiente = 0,90; P < 0,001), siendo la pendiente de la relacion diferente
entre sexos (Tabla 4). La pendiente en cada sexo fue similar entre especies (ANCOVA:
Machos: efecto interaccion Fj 445 = 0,690, P = 0,407; Hembras: efecto interaccion Fy o9 =
0,694, P = 0,406).
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Figura 20. Relacion entre peso del masculo pterigoideo y peso corporal por sexo (machos: circulos oscuro;

hembras: circulos claros) y especie (Tupinambis merianae: a; Tupinambis rufescens: b).
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Observamos diferencias en los CV del PM entre sexos en ambas especies, siendo
aproximadamente el doble en los machos (CV T. merianae machos maduros: 73,68; CV T.
merianae hembras maduras: 34,19; CV T. rufescens machos maduros: 65,06; CV T.
rufescens hembras maduras: 26,66). La variabilidad del PM entre meses difirié en machos
de T. merianae, y en los machos de T. rufescens se observd una tendencia, aunque no fue
estadisticamente significativa (Test de Levene: T. merianae: Fsss9 = 3,572, P = 0,004; T.
rufescens: Fsg; = 2,213, P = 0,061). En hembras, la varianza fue homogénea entre meses
(Test de Levene: T. merianae: Fs,70 = 0,394, P = 0,853; T. rufescens: F414 = 2,625, P =
0,080). El peso del musculo pterigoideo vari6 entre meses en machos maduros (ANCOVA:
T. merianae: efecto meses, Fs3s3 = 4,279; P < 0,0001; T. rufescens: efecto meses, Fsg =
2,746; P = 0,024) (Fig. 21). EI mayor desarrollo del PM se observo en machos de T.
merianae en los meses de noviembre y diciembre y en machos de T. rufescens fue en el

mes de noviembre.

Tabla 4. Valores promedios del peso de musculo pterigoideo (PM) y resultados de ANCOVA para Logig PM
con sexo como efecto y Logyg PC como covariable para individuos inmaduros y maduros de Tupinambis

merianae y Tupinambis rufescens.

Especie Madurez Sexo N  Media PM Sexo Log;o PC Interaccion R’
sexual (9)xE.E (F) (F) (F)

Tupinambis Inmaduros Machos 9 6,07£1,52 0,11 53,67*** 0,722
merianae  (g.1.=1,18) Hembras 12 5,16%0,45

Maduros  Machos 365 46,09+1,77 100,68%** 1772,44** 132,73%** 0,886
(0.1.=1,637) Hembras 276 14,43+0,30 *

Tupinambis Inmaduros Machos 4 5,16x1,10 2,51 46,19*** 0,841
rufescens (9.1.=1,8) Hembras 7 6,26+0,56

Maduros Machos 87 62,43+4,26 9,04** 79,12%** 10,68** 0,891
(9.1.=1,102) Hembras 19  10,88+0,65

P<0,001 ***; P<0,01 **; P<0,05 *
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Figura 21. Variacién estacional de musculo pterigoideo por sexo (machos: oscuro; hembras: claros) en cada

especie (Tupinambis merianae: a; Tupinambis rufescens: b).

Durante el periodo reproductivo, y de presencia de esperma (octubre a diciembre),
los machos sexualmente activos mostraron mayores PM y PT que los machos maduros sin
esperma (Tabla 5). Los machos sexualmente activos de T. merianae y T. rufescens no
mostraron diferencias en PM y PT (ANCOVA: PM: Fj 145 = 3,347; P = 0,0697; PT: F1 146 =
3,5682; P = 0,060). EI musculo pterigoideo se relacioné positivamente con PT en los
machos sexualmente activos (Tabla 6), siendo la pendiente de la relacion PM y PT similar
entre especies (ANCOVA: efecto interaccion Fy146 = 1,825, P = 0,176). No se observo
relacién entre el tamafio relativo del musculo pterigoideo de los machos con la
concentracion espermatica en ninguna de las especies (Regresion lineal: T. merianae: Fi gs
= 1,83, P =0,145; T. rufescens: F1 35 = 0,015, P = 0,904).
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Tabla 5. Valores promedio de musculo pterigoideo (PM) y peso testicular (PT) de machos maduros

sexualmente activos (presencia de esperma) y machos maduros en el periodo reproductivo pero sin

espermatozoides en conducto deferente.

Machos Machos Efecto de la condicion Log PC
sexualmente maduros sin reproductiva (F)
activos esperma (3 covariable
Log;o PM 1,64+0,03 1,4440,03 76,774 *** 1157,527
T. merianae  (g.l. = 1,194) (N=103) (N=194) ookl
Logio PT 0,69+0,03 0,48+0,04 23,756 *** 83,218 ***
(g.1. =1,195) (N=102) (N=96)
Logio PM 1,80+0,04 1,55+0,07 17,851 *** 351,561 ***
T. rufescens  (g.l. = 1,56) (N=45) (N=14)
Log, PT 0,82+0,05 0,42+0,10 4,006 * 23,302 ***
(g.l.=1,54) (N=44) (N=13)

P<0,001 ***; P<0,01 **; P<0,05 *

Tabla 6. Regresion lineal entre Log;-PT y Logio-PM en machos sexualmente activos de Tupinamnis

merianae y Tupinambis rufescens.

N R? P Pendiente
Logie PT Tupinambis merianae 103 0,27 0,0001 0,57
Logye PT Tupinambis rufescens 45 0,46 0,0001 0,79
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Discusiéon

Machos y hembras de Tupinambis estan sujetos a diferentes presiones selectivas
sexuales o diferentes intensidades de seleccion sobre el mdsculo pterigoideo, porque el
musculo es sexualmente monomorfico en individuos inmaduros y sexualmente dimorfico a
partir de la madurez sexual. Los machos de ambas especies poseen mayor tamafo
muscular que las hembras. El dimorfismo sexual observado en este caracter se debe al
incremento muscular de los machos sexualmente activos. Los resultados obtenidos indican
una notable variacion temporal, donde el incremento estacional del musculo se observa
durante el periodo reproductivo. Los resultados proveen evidencias sobre la funcién del
musculo pterigoideo como caracter sexual secundario, siendo el patrén similar en T.

merianae y T. rufescens.

Se han propuesto hipotesis sobre como la seleccion sexual modela la evolucion de
alometria positiva en caracteres sexuales (Petrie, 1992; Kodric-Brown et al., 2006). En
ambas especies, existen diferencias entre sexos de la relacion del musculo pterigoideo y el
tamano corporal. En hembras la relacion es isométrica mientras que en los machos el
tamafio muscular se incrementa mas que el incremento proporcional debido al tamafio
corporal. Muchos trabajos han mostrado una relacién directa entre el tamafio relativo de la
cabeza y la habilidad para competir en encuentros agonisticos entre machos (Molina-Borja
et al., 1998; Herrel et al., 2001; Gvozdik y Van Damme, 2003). Ademas, durante las
interacciones intersexuales, tanto en el cortejo como en la cépula, los machos podrian
beneficiarse con el incremento del tamafio muscular, dado que podrian generar una mayor

fuerza de mordida, mejorando la sujecion de las hembras durante la copula (Fig. 22).

Pocos estudios han examinado cambios estacionales del dimorfismo sexual o
interpretado los caracteres sexuales como dinamicos en relacion con las presiones
selectivas. Los lagartos del género Anolis, poseen papadas grandes, y asociadas a la fuerza
de mordida, presentandose como un beneficio en sistemas poliginicos (Vanhooydonck et
al., 2005a, 2005b). Irschik et al. (2006) indican que si bien el tamafio y forma de la cabeza
se mantiene constante a través de las temporadas, la papada y fuerza de mordida cambian.
En Tupinambis, se observa que la variabilidad del musculo pterigoideo estd asociada al

patrén reproductivo en machos. De acuerdo con Magller (1996), los machos pueden reducir
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el costo de mantencién de los caracteres sexuales secundarios disminuyendo su expresion
cuando no son necesarios. Basados en los resultados de la presente Tesis, se destaca la
importancia de considerar a los caracteres sexuales secundarios como caracteres dinamicos
dado que a seleccion no solo actua sobre el tamafio de la estructura sino también ajustando

el periodo de su expresion.

Las sefiales son comportamientos o morfologias que influyen sobre otros individuos
(Henningsen y Irschick, 2012), de modo que determinar las sefiales es importante en
contexto reproductivo, sin embargo explorar qué informacion se trasmite es un desafio
mayor. Por ejemplo en machos de algunas especies de Anolis, el tamafio de la papada se
correlaciona positivamente con la fuerza de mordida, sugiriendo que es una sefial honesta
(Vanhooydonck et al., 2005b; Irschick et al., 2006). Los machos sexualmente activos de
Tupinambis poseen mayores musculos pterigoideos que los machos maduros sin esperma,
independientemente de sus tamafios corporales. Es més, los machos sexualmente activos
que poseen mayor tamafio muscular también los de mayor tamafio testicular. Las hormonas
sexuales tienen efecto en la estimulacion o inhibicion del desarrollo de las gonadas e
interactan con numerosos tejidos y estructuras. Fluctuaciones estacionales en los niveles
de hormonas, por ejemplo de la testosterona, es comdn en animales de clima templado
(Moore, 1988; Tokarz et al., 1998) y puede ser un mecanismo préximo de los cambios
estacionales de los masculos y sus propiedades (Irschick y Lailvaux, 2006). En muchos
lagartos, el incremento de los niveles de testosterona incrementan la actividad territorial,
agresion y resistencia (Marler y Moore, 1988; DeNardo y Sinervo, 1994; John-Alder et al.,
1996; Klukowski et al., 2004; Cox et al., 2009a), pudiendo también incrementar la fuerza
de mordida (Husak et al., 2007; Cox et al., 2009b). Por otra parte, Huyghe et al. (2010)
muestran en lagartos Gallotia galloti que un incremento en la testosterona provoco un
incremento en los masculos de la mandibula, sin afectar la fuerza de mordida. Debido a
gue estos musculos estan situados a los costados de la cabeza, es importante destacar que
por su posicién podrian funcionar como sefiales en la comunicacion visual (Herrel et al.,
1999). Considerando que no se observo relacion con la concentracion espermatica no se
puede considerar al musculo como sefial de calidad espermética, aunque se deberia indagar
sobre otros parametros espermaticos tales como la velocidad de los espermatozoides
(Olsson et al., 2004; Malo et al., 2005). Por otra parte seria de interés indagar también los

comportamientos y caracteres utilizados en la eleccion de pareja por parte de las hembras.
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Desvios en la proporcion de sexo operativa generalmente conducen a mayor
intensidad de seleccion sexual por competencia en el sexo mas abundante (Clutton-Brock y
Vincent, 1991; Kvarnemo y Merilaita, 2006). Como se enunci6 en el capitulo 1, en T.
rufescens la proporcion de sexo operativa estd desviada hacia los machos en mayor
magnitud que en T. merianae, por consiguiente de esta mayor competencia intrasexual se
podria predecir un mayor incremento del tamafio muscular en los machos sexualmente
activos de T. rufescens. Sin embargo, no se observaron diferencias en el tamafio del
musculo pterigoideo entre machos sexualmente activos de ambas especies. Probablemente
porque los caracteres sexuales no estdn solamente influidos por la proporcion de sexos,
sino también por diferencias en el tamafio corporal. Tupinambis merianae, tiene menor
dimorfismo en el tamafio corporal, y esto genera mayor presion intersexual, porque los
machos necesitarian mayor fuerza para las interacciones entre sexos, como la sujecion de
las hembras durante la copula. Tupinambis merianae y T. rufescens difieren en la
proporcion de sexo operativa y en el dimorfismo sexual del tamafio corporal, a pesar de
esto exhiben similar patréon de dimorfismo sexual del musculo pterigoideo (dimoérfico y
estacional). Si bien esto puede deberse a que el masculo sea un caracter conservado en
especies cercanas filogenéticamente, en T. merianae, el musculo podria estar influenciado
y mantenido principalmente por presiones de seleccion intersexual, mientras que en T.
rufescens el mismo caracter podria estar influido principalmente por presién competitiva
intrasexual. Para concluir, los resultados muestran que existe una correlacion positiva entre
el tamafio del musculo pterigoideo y el tamafio testicular, ademas se asocia con la
presencia de esperma, sugiriendo al masculo pterigoideo de Tupinambis merianae y T.
rufescens como sefial honesta de la condicion reproductiva de los machos.

Figura 22. Macho de Tupinambis rufescens sujetando a hembra para copular. Fotografia gentileza de

Gabriela Cardozo.
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Capitulo 3

ESTRATEGIAS REPRODUCTIVAS EN
DIFERENTES CONTEXTOS SOCIALES DE
ALOPATRIA Y SIMPATRIA

Introduccion

Las estrategias reproductivas no son fijas, existe variabilidad que puede depender
del propio individuo, de sus competidores y de las interacciones sociales (Calsbeek et al.,
2002; Oliveira et al., 2008; Bergmuller y Taborsky, 2010). Las variaciones en el tamafio
corporal, en caracteres sexuales secundarios e inversion gonadal en Squamata se han
relacionado con diferencias en el modo de conseguir mayor exito reproductivo (Shine,
2003; Dial et al., 2008; Tood, 2008). Estas variaciones pueden deberse a diferentes
contextos competitivos que generan presiones tanto intraespecificas como interespecificas
(Carretero et al., 2006; Kaliontzopoulou et al., 2007). La frontera de los rangos de
distribucion de las especies refleja zonas interesantes de interaccion, generando zonas de
contacto o zonas de simpatria (Schaefer et al., 2011). Cuando dos especies ecologicamente
similares coinciden en tiempo y espacio, compiten por explotacion directa de los recursos
(Webb et al., 2003; Langkilde y Shine, 2007) o por interacciones reproductivas, que
pueden generar presiones selectivas en miembros de una o de ambas especies (Grether et
al., 2009). Interacciones intra e interespecificas pueden presentarse como una combinacion
de presiones selectivas (Slatkin, 1980; Adams, 2004, Peiman y Robinson, 2007) y proveen
un escenario ideal para estudiar los procesos reproductivos (Fig. 23).
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Figura 23. Disefio de trabajo, contextos sociales y presiones de seleccion.

Estudios evolutivos permiten entender como y porqué las interacciones sociales
generan tacticas reproductivas alternativas (Gross, 1996; Zamudio y Sinervo, 2003). El
contexto social es un factor crucial en el modelado de los caracteres reproductivos
(Brockmann y Taborsky, 2008; Kvanermo y Simmons, 2013). En el capitulo 1 de la
presente Tesis se mostrd que la competencia en T. rufescens es mayor que en T. merianae,
interpretada a partir de la proporcion de sexos (Kvanermo y Simmons, 2013). La
proporcidn de sexos, es un parametro que también puede variar entre poblaciones (de Jong
et al., 2009) y podria ser influenciada por la presencia de especies relacionadas cuando
compiten por los mismos recursos (Hochkirch et al., 2007). A escala de paisaje, las
poblaciones en estudio de T. merianae y T. rufescens en la zona de simpatria, realizan un
uso similar del habitat (Cardozo et al., 2012). Ademas, se ha observado, en vida silvestre,
interaccion agonistica interespecifica entre machos de estas dos especies en contexto de
cortejo y copula (Fig. 24). Sumado a esto, la presencia de hibridos fertiles (Cabaria et al.,
2013) indica la existencia de interacciones reproductivas interespecificas en la zonas de
simpatria (Grether et al., 2009). Los hibridos encontrados manifiestan que tanto machos de
T. merianae como de T. rufescens pueden acceder a copular hembras heteroespecificas, es
decir la hibridacion es reciproca (Cabafia et al., 2013). El rol de la hibridacion no solo es
destacado en las teorias evolutivas de especiacion, sino que actualmente amplié el campo
de estudios de los procesos de seleccion sexual (Abbott et al., 2013; Svensson, 2013). La
apreciacion de la pareja heterospecifica como recurso, puede ser explicada por beneficios
diferenciales de lograr la descendencia, mas que por los costos de una camada de hibridos
(Svensson, 2013).
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Figura 24. Secuencia de fotografias de interaccién agonistica interespecifica y copula intraespecifica de
Tupinambis merianae. Coordenadas: 31°04,5'S y 63°10°0. Fecha: 29/10/2012; Hora: 15:45 a 17:00;
Temperatura ambiente: 33.5°C a 35°C. Flecha roja: macho de T. rufescens; Flecha verde claro: macho de T.
merianae; Flecha verde oscura: hembra de T. merianae. Secuencia a y b: llegada de macho de T. rufescens a
cueva donde se encontraba una pareja de T. merianae que previamente habia copulado; c, d, f, g: corrida de
macho de T. merianae a macho de T. rufescens y pelea; h, i: regreso de macho de T. merianae; j: macho de T.

merianae muerde dorso de la hembra y la arrastra hacia afuera de la cueva; k, I: cépula de T. merianae.
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El dimorfismo corporal y de estructuras particulares a escala poblacional puede ser
reflejo de procesos diferenciales en los sexos en diferentes contexto sociales de alopatria y
simpatria (Cox y John-Alder, 2007; Corl et al., 2010; Kaliontzopoulou et al., 2012). De
acuerdo con Corl et al. (2010), variaciones en las estrategias reproductivas estan asociadas
con la diversificacion fenotipica. En lagartos, caracteres tales como perimetro abdominal y
perimetro de cola son variables fenotipicas de interés, ya que intervienen en el
almacenamiento de reservas energéticas para la reproduccion y en comportamientos de
cortejo, cépula y encuentros agonisticos (Gienger y Beck, 2007; Vitt y Caldwell, 2009). En
el capitulo 1 se mostrdé que existen presiones diferenciales sobre estos caracteres entre
sexos en ambas especies. Por otra parte, como se presentd en el capitulo 2, los machos de
T. merianae y T. rufescens poseen mayor desarrollo del muasculo pterigoideo, el cual fue
determinado como caracter sexual secundario. En especies filogenéticamente proximas que
usan el mismo caracter sexual secundario, los individuos en simpatria podrian
experimentar un proceso denominado reforzamiento, creando una potencial divergencia de
seleccion sexual entre poblaciones alopatricas y simpatricas (Higgie y Blows, 2008). En
especies donde existe hibridacion es interesante indagar como actuan los procesos de
selecciéon sobre los caracteres sexuales secundarios (Svensson, 2013). El proceso de
reforzamiento sobre caracteres sexuales secundarios es un mecanismo en contra de la
hibridacion entre taxa relacionados, como resultado del aislamiento pre-reproductivo
(Dobzhansky, 1951; Servedio y Noor, 2003; Servedio, 2004).

El desarrollo testicular de los machos podria estar influenciado por factores
externos al tamarfio y la condicion del cuerpo (DeNardo y Autumn, 2001), tales como la
competencia entre los machos, y la presencia de especies emparentadas (Carretero et al.,
2006). Un incremento en la competencia entre machos puede favorecer que los individuos
destinen mas energia a la produccién de esperma (Simmons y Emlen, 2006). El eyaculado
de los machos representa un costo para los mismos (Dewsbury, 1982, Olsson et al., 1997,
Hayward y Gilloly, 2011) y puede ser un indicador del potencial reproductivo (Malo et al.,
2005). Estudios en especies donde los machos asumen tacticas reproductivas alternativas
sugieren un balance entre la inversion en tamafio testicular y la inversion en otros
caracteres involucrados en la competencia para acceder a la pareja (Kvanermo y Simmons,
2013).
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En este capitulo se evallan las variaciones intra e interespecificas de los caracteres

sexuales, para dilucidar las estrategias reproductivas en diferentes contextos sociales.

Obijetivos especificos

- Determinar el dimorfismo sexual del tamafio corporal y la proporcion de sexos
de las poblaciones en diferentes contextos sociales.

- Comparar los caracteres morfolégicos de los machos (LHC, PC, perimetro
abdominal y de cola) de cada especie en diferentes contextos sociales.

- Comparar el caracter sexual secundario, el tamafio testicular y la concentracion
espermatica de cada especie en diferentes contextos sociales.

- Comparar los caracteres morfologicos y sexuales entre las especies en
simpatria.

- Relacionar la inversion en gonada e inversién en musculo pterigoideo en las

diferentes poblaciones de distintos contextos sociales.
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Metodologia especifica

Los individuos utilizados para este capitulo provienen de poblaciones de diferentes
contextos sociales descriptas en la metodologia general: una zona de simpatria y dos zonas
de alopatria (una para cada especie), todas dentro de areas geograficamente cercanas con
relacién a la distribucion de la especie. Los tres sitios de estudios estan separados por una
distancia méxima de 100 km, y expuestos a similares condiciones climaticas. Se analizaron
112 individuos maduros de Tupinambis merianae en la zona de alopatria, 37 individuos
maduros de T. rufescens de la zona de alopatria. Finalmente, en la zona de simpatria se
estudiaron 25 individuos maduros de T. merianae y 21 individuos maduros de T. rufescens.
Se determind la especie de acuerdo a su fenotipo. Se utilizaron datos provenientes de una

misma temporada de actividad (octubre 2011 a marzo 2012).
Andlisis de datos

En este capitulo la disponibilidad del recurso apareamiento se evaluo a partir de la
proporcion de sexos de individuos maduros en la temporada reproductiva ya que se
contaba con un menor nimero de individuos a escala poblacional. Se observo en el
capitulo 1 que el desvio de la proporcion de individuos maduros entre especies manifiesta
la misma tendencia que el desvio en la proporcion de sexos operativa. Este parametro
permite comparar entre poblaciones la intensidad de competencia sexual. Se calculo la
proporcién de sexo poblacional intraespecifica y por otra parte, se calculd la proporcién de
machos y hembras de ambas especies en la zona de simpatria, a fin de obtener una medida
de la disponibilidad de recurso pareja, interpretando los machos de ambas especies
compiten por las hembras de ambas especies. Las frecuencias se compararon mediante
tablas de contingencia y Test Chi Cuadrado. Los caracteres morfoldgicos de los machos se
analizaron en los machos maduros de la temporada reproductiva y los caracteres sexuales
en maduros de la temporada reproductiva y sexualmente activos. Los parametros se
compararon entre contextos sociales por especie y entre especies de la zona de simpatria
mediante ANOVA y ANCOVA. Para interpretar la inversion en masculo pterigoideo se
calcularon los residuales de la regresion lineal del peso muscular (Logio PM) y el peso
corporal (Log;o PC) para cada poblacion. Para la inversion en testiculo se calcularon los

residuales de la regresion lineal del peso testiculat (Logio PT) y el peso corporal (Logio
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PC). Mediante regresion lineal se relaciond la inversién en testiculo y masculo pterigoideo
en cada poblacion y se compararon las pendientes mediante la evaluacién del efecto de la
interaccion de ANCOVA. Para graficar el tamafio relativo de PM se utilizo el indice de
musculo pterigoideo (IM) y el indice gonadosomatico para el tamafio testicular relativo

IGS = (Peso testiculos / Peso corporal) x 100.
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Resultados

Tupinambis rufescens presentd mayor dimorfismo sexual en el tamafio corporal que
T. merianae en ambos contextos sociales, alopatria y simpatria. El indice de dimorfismo
(SSD) fue para T. rufescens en alopatria -0,22 (ANOVA LHC, F;35=23,182; P < 0,001) y
-0,11 en simpatria (ANOVA LHC, F;19=4,271; P = 0,053). Para T. merianae el indice de
dimorfismo sexual (SSD) en alopatria fue -0,04 (ANOVA LHC, Fy 109 = 7,243; P = 0,008)
y -0,06 en simpatria (ANOVA LHC, F123=6,462; P = 0,018).

La proporcion de sexo de individuos maduros (M:H) para T. rufescens en alopatria
fue 6,75: 1 (Test Chi Cuadrado: X* = 19,13; g.l. = 1; P <0,001) y en simpatria 2,50: 1 (Test
Chi Cuadrado: X? = 3,98; g.I. = 1; P = 0,045). Para T. merianae en alopatria fue 1,59: 1
(Test Chi Cuadrado: X ?= 4,39; g.l. = 1; P =0,036) y en simpatria 1,55: 1 (Test Chi
Cuadrado: X %= 1,10; g.l. = 1; P = 0,295). Si se consideran conjuntamente machos y
hembras maduros de ambas especies en la zona de simpatria durante la temporada
reproductiva, la proporcién de sexos fue 1,93: 1 (Test Chi Cuadrado: X°= 4,53; g.l. = 1; P
=0,033).

En T. merianae, el LHC fue mayor para machos en simpatria mientras que en T.
rufescens el LHC no vario entre contextos sociales (Tabla 7). El resto de los caracteres
morfologicos (peso corporal, perimetro abdominal y perimetro de cola) no difirieron entre

machos de diferentes contextos sociales en T. merianae y T. rufescens (Tabla 7).
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Tabla 7.Valores descriptivos y variabilidad de caracteres morfoldgicos de machos de Tupinambis merianae y
Tupinambis rufescens (Media del caracter = desvio estandar; N; CV) y ANOVA de largo hocico-cloaca
(LHC) entre contextos sociales y ANCOVA entre contextos sociales con LHC como covariable. Los andlisis
estadisticos se realizaron con las variables transformadas Log;o. Se presentan arriba los valores F y P para el
efecto del contexto social y abajo para el efecto de la covariable.

Caracter Machos Machos F P
alopatria simpatria
Tupinambis merianae
LHC (cm) 38,86 + 3,17 42,46 + 2,93 14,589 0,001
N=51 N=14
8,17 6,89
Peso corporal (g) 1961 + 544 2539 + 608 0,042 0,839
N=49 N=14 248,077 0,001
27,73 23,94
Perimetro 24,42 + 324 26,07 + 4,10 1,667 0,202
minal (cm N=49 N=14 59,258 0,001
abdominal (cm) 13,29 15,74
Perimetro base 16,06 + 1,56 17,38+ 1,21 0,032 0,860
de cola (cm N=49 N=13 114,177 0,001
(cm) 9,69 6,96
Tupinambis rufescens
LHC (cm) 41,42 + 347 40,17 + 4,30 1,067 0,308
N=27 N=15
8,39 10,72
Peso corporal (g) 2388 + 756 2243 + 728 0,183 0,671
N=25 N=15 136,492 0,001
31,66 32,45
Perimetro 26,06 + 4,02 25,87 + 3,28 0,744 0,394
abdominal (cm N=25 N=15 59,408 0,001
(cm) 15,41 12,66
Perimetro base 17,20 + 1,97 16,83 + 2,09 0,137 0,713
de cola (cm N=25 N=15 93,080 0,001
(cm) 11,42 12,43

El tamafio relativo del musculo pterigoideo de los machos fue mayor en alopatria
que en simpatria para T. rufescens (T. rufescens alopatria: PM (media (g) £ DE)= 77,26 +
44,76; N= 26; CV=57,89; T. rufescens simpatria: PM (media (g) + DE)= 58,91 + 46,18;
N= 15; CV=78,38; ANCOVA efecto contexto social F,3; = 4,607; P = 0,038; efecto
covariable F,37 = 191,613; P = 0,001), mientras que para T. merianae fue mayor en
simpatria que alopatria (T. merianae alopatria: PM (media (g) + DE)= 40,16 £ 26,03; N=
50; CV= 64,82; T. merianae simpatria: PM (media (g) £ DE)= 78,10 + 40,45; N= 14;
CV=51,79; ANCOVA efecto contexto social F,59 = 5,594; P = 0,021; efecto covariable
Fos9 = 269,608, P = 0,001). Analizando los machos sexualmente activos las
comparaciones no son significativas pero manifestaron las mismas tendencias (Fig. 25). El
tamano testicular relativo fue mayor en simpatria que en alopatria para T. rufescens (T.
rufescens alopatria: PT (media (g) + DE)= 6,13 + 3,59; N= 25; CV= 58,52; T. rufescens
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simpatria: PT (media (g) £ DE)= 8,56 + 4,90; N=15; CV=57,24; ANCOVA efecto
contexto social F,37 = 6,075; P = 0,019; efecto covariable F,3; = 18,877; P = 0,001) y no
se observo diferencias en el tamafio testicular relativo entre contextos sociales para T.
merianae (T. merianae alopatria: PT (media (g) £ DE)= 4,10+2,54; N= 51; CV=61,88; T.
merianae simpatria: TM (media (g) £ DE)= 5,84 + 3,99; N= 14; CV=68,36; ANCOVA
efecto contexto social F,s9 = 0,080; P = 0,779; efecto covariable F,59 = 17,048; P =
0,001). Analizando los machos sexualmente activos se observan las mismas tendencias y
significancias estadisticas (Fig. 25). El valor medio de la concentracion espermatica no
vario entre contextos sociales en ninguna especie (T. merianae alopatria: concentracion
(media (cel/ml) + DE)= 2204.10° + 942.10°% N= 13; CV= 42,76; T. merianae simpatria:
concentracién (media (cel/ml) + DE)= 2751.10° + 293.10%; N= 8; C\VV=10,64; ANCOVA
efecto contexto social F,59 = 2,974; P = 0,102; efecto covariable F, 19 = 1,063; P = 0,102;
T. rufescens alopatria: concentracién espermatica (media (cel/ml) + DE)= 2292.10° +
931.10% N= 16; CV= 40,62; T. rufescens simpatria: concentracién espermatica (media
(cel/ml) + DE)= 2717.10° + 1140.10°% N=8; C\VV=41,95; ANCOVA efecto contexto social
Fo20 =0,999; P = 0,329; efecto covariable F,,, = 0,251; P = 0,621). Sin embargo, se
observa menor variabilidad de la concentracion de esperma en T. merianae en la poblacion

simpatrica.
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Figura 25. indice de musculo pterigoideo relativo (barras oscuras) e indice gonadosomatico (barras claras) de
machos sexualmente activos de Tupinambis merianae y Tupinambis rufescens en contextos sociales de

alopatria y simpatria.

61



En la zona de simpatria, las machos de las especies s6lo manifestaron diferencias en

el tamafio testicular siendo mayor en T. rufescens (Tabla 8).

Tabla 8. Comparacién entre machos de Tupinambis merianae y Tupinambis rufescens en simpatria. ANOVA
para LHC y ANCOVA para PM, PT y concentracion espermatica. Se presentan arriba los valores F y P para

el efecto especie y abajo para el efecto de la covariable.

Machos maduros Machos sexualmente activos

Caracter F P F P
LHC 2,785 0,1067 0,247 0,6260
PC 1,401 0,2469 0,048 0,8290
83,268 0,0001 66,880 0,0001
PM 0,104 0,7501 0,883 0,3620
70,765 0,0001 63,271 0,0001
PT 5,83 0,0231 4,257 0,0507
7,97 0,0090 2,085 0,1690
Concentracion 0,02 0,8992 0,885 0,3641
espermatica 0,97 0,3435 0,010 0,9220

En T. merianae se observé una relacion positiva entre la inversion en musculo y la
inversion en testiculo en el contexto social de alopatria (Regresion lineal: T. merianae
alopatria: Fy4s= 7,146, R= 0,13, P< 0,010) pero no en simpatria (Regresion lineal: T.
merianae simpatria: F11,= 0,02, R= 0,01, P= 0,962). En T. rufescens, se observo una
relacion positiva en simpatria (Regresion lineal: T. rufescens simpatria: Fi13= 4,289, R=
0,248, P=0,05) pero no en alopatria (Regresion lineal: T. rufescens alopatria: F; 3= 1,51,
R= 0,06, P=0,232) (Fig 26).

Residual PM

Residual PT
Figura 26. Relacionaes entre inversion en musculo (residuales de Log;o PM y Log; PC) e inversion testicular

(residuales de Logip PM y Log;o PC para Tupinambis merianae (color gris claro) y Tupinambis rufescens
(color gris oscuro) de diferentes contextos sociales (alopatria: circulos y lineas continuas; simpatria: rombos

y lineas discontinuas).
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Discusiéon

Los resultados muestran dimorfismo sexual desviado hacia los machos en todas las
poblaciones, lo cual sugiere mayor intensidad de seleccidn sobre el tamafio corporal en los
machos de ambas especies y en ambos contextos sociales. La proporcidon de sexos de
individuos maduros se encontr6 desviada hacia los machos en la poblaciones T. rufescens,
siendo este desvio de mayor intensidad en alopatria. Por su parte, en T. merianae la
proporcion de sexos fue similar en los diferentes contextos sociales y de menor desvio
hacia los machos con relacion a T. rufescens. Estos resultados permiten plantear escenarios
con diferentes niveles de competencia reproductiva. Con respecto a esto, se observan
variaciones del tamarfio relativo del musculo pterigoideo y del testiculo entre las distintas
poblaciones, lo cual podria predecir diferentes inversiones en caracteres funcionales para la
reproduccion. Si consideramos la proporcion de sexos por zona, se observa un gradiente de
mayor a menor competencia entre machos, en el siguiente orden: la zona de alopatria de T.
rufescens, la zona de simpatria para ambas especies y la zona de alopatria de T. merianae.
Es decir, si consideramos las interacciones sexuales interespecificas que pueden permitir
alcanzar el éxito reproductivo (Svensson, 2013) los machos de T. merianae del contexto
simpatrico podrian experimentar mayor competencia que los individuos de alopatria,

mientras que los machos de T. rufescens manifestarian el patron inverso.

En el contexto de simpatria, donde la intensidad de competencia es mayor para T.
merianae, los machos tienen mayor LHC y mayor desarrollo del caracter sexual
secundario. Esto podria explicarse debido a presiones para competir con los machos de
ambas especies, ya que los caracteres involucrados en las peleas pueden mejorar el
desempefio ya sea para interacciones intra como interespecificas (Langkilde y Shine, 2007;
Ortiz y Jenssen, 2010). Para T. rufescens en simpatria, la disponibilidad de hembras es
mayor y se observa un mayor tamafio testicular relativo y menor tamafio de musculo
pterigoideo que en alopatria. Si bien no se manifestaron diferencias en la concentracion
espermatica, el aumento del tamafio testicular podria estar relacionado con mayor
produccidn de esperma como una respuesta para acceder a mayor cantidad de hembras a lo
largo de la temporada (Preston et al., 2003). Por otra parte, en los machos de T. rufescens
en alopatria, donde la competencia intrasexual es de mayor intensidad (ya sea

considerando la competencia intraespecifica como sumando también la competencia
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interespecifica) el muasculo pterigoideo de mayor tamafio, contribuye a interpretar al

musculo como carécter funcional en la competencia intrasexual.

Una pregunta fundamental en la biologia evolutiva indaga sobre las barreras de
aislamiento entre las especies. EI mecanismo de reforzamiento de caracteres, genera
divergencias por procesos diferenciales de seleccion de pareja y exacerbacion de caracteres
sexuales (Pfennig y Pfennig, 2005; Higgie y Blows, 2007). En simpatria, se esperaria que
el caracter sexual secundario difiera entre especies para reducir los costos del conflicto
social (Lopez y Martin, 2001; Langkilde y Shine, 2007). Sin embargo, en este estudio se
observa que en simpatria, los machos de ambas especies poseen el mismo desarrollo del
caracter sexual secundario analizado, musculo pterigoideo. Posiblemente si las fuerzas que
influyen sobre la evolucion de las sefiales que indican la condicion reproductiva, son las
mismas en ambas especies, la expresion similar de caracteres sexuales secundarios podria
explicar la ausencia de barreras de reconocimiento de especie y la presencia de hibridos
(Cabaria et al., 2013).

Por otra parte, en simpatria, los machos de T. rufescens presentaron mayor tamafo
testicular que los machos de T. merianae. A pesar de no manifestarse diferencias en la
concentracion espermatica, se podria predecir diferencias en otros pardmetros espermaticos
como por ejemplo la cantidad de esperma producido, la velocidad espermatica, que
influyen en el resultado de la competencia espermatica. Dado que la competencia no
finaliza con la copula, un aspecto interesante a considerar son las estrategias reproductivas

post cépula (Malo et al., 2005; Kvarnemo y Simmons, 2013).

Es interesante destacar que el trade off entre testiculo y musculo varia de manera
diferente entre alopatria y simpatria en ambas especies. La influencia del contexto social
sobre las decisiones de inversidn en caracteres reproductivos afectaria de manera diferente
a los lagartos de diferentes especies, por lo que se plantea que las estrategias reproductivas
no son fijas. Debido a que se evidencia un mayor tamafio muscular en simpatria que en
alopatria para T. merianae y el patron inverso en T. rufescens, sumado a que no existen
diferencias en el tamafio del musculo pterigoideo entre las especies en simpatria, es
importante discutir que el patron observado podria estar influenciado por la presencia de
hibridos, es decir un gran flujo de genes entre las especies. De todas maneras, los
resultados obtenidos permiten interpretar como varian las estrategias reproductivas de los

machos de lagartos frente a diferentes presiones de seleccion intra e interespecificas.
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Capitulo 4

VARIACIONES INTRAESPECIFICAS DE
CARACTERES SEXUALES EN RELACION CON
LA DISPONIBILIDAD DEL RECURSO
APAREAMIENTO

Introduccion

Las principales presiones selectivas que determinan las tacticas de apareamiento de
los machos son la disponibilidad espacial y temporal de las hembras (Pough et al., 2001;
Vitt y Caldwell, 2009; Kvanermo y Simmons, 2013). En diferentes momentos dentro de la
temporada reproductiva, la frecuencia de individuos reproductivos provoca que los costos
y beneficios de los comportamientos puedan variar (Ruby, 1978; Orians y Wittenberger,
1991). Por ejemplo, si una gran cantidad de hembras se encuentran receptivas en un mismo
momento en relacion con la cantidad de machos, el costo de monopolizar las mismas sera
muy alto. Asi también, cuando el recurso pareja es limitado, los machos de muchas
especies pueden adoptar tacticas alternativas, las cuales pueden ser fijas o dependientes de
las condiciones (Gross, 1996; Baird et al., 1997; Zamudio y Sinervo, 2000; Oliveira et al.,
2008). Al interpretar las oportunidades de apareamiento para los machos en un momento
determinado, la disponibilidad de hembras debe considerarse como un factor dinamico
dentro de la temporada reproductiva (Kvarnemo y Ahnesjo, 1996) (Fig. 27). Por ejemplo
aquellas hembras gravidas, dejarian de ser un recurso disponible. Por otra parte, pueden
existir diferencias en la aparicion o decision temporal de reproduccion de los individuos
(Alonzo y Sinervo, 2001; Gasparini et al., 2013). EI seguimiento de la proporcion de sexo
operativa a través de la temporada de reproduccion puede reflejar patrones de actividad
diferenciales por sexo, sugiriendo que machos y hembras ajustan sus actividades en

relacién con los propios costos y beneficios (Hasegama, 2003).
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Figura 27. Variacién temporal de la proporcién de sexo operativa. Cantidad de individuos sexualmente
activos en diferentes momentos del periodo reproductivo (t1 y t2), y su derivacién en la cantidad de

individuos reproductivos en el periodo reproductivo.

No solo la cantidad sino la calidad del recurso apareamiento pueden conducir a
diversificacion temporal de los comportamientos y fenotipos reproductivos (Clutton-Brock
y Parker, 1992; Gasparini et al., 2013). La calidad del recurso apareamiento puede estar
determinado por el tamafio corporal de las hembras, dado que hembras de mayor tamafio
pueden alcanzar tamafios de camada mayores o embriones de mayor tamafio. La
distribucion temporal de la calidad de la pareja podria determinar las oportunidades de
apareamiento para diferentes competidores, en relacion con las estrategias de inversion en
caracteres reproductivos, como por ejemplo en los caracteres sexuales secundarios. Es
decir, las variaciones temporales de la disponibilidad y del fenotipo de las hembras y los
machos competidores pueden estar asociadas con la variacion de escenarios competitivos a
través del periodo reproductivo (Vercken et al., 2007; Vitousek, 2009). Si diferentes
tiempos de aparicion de los individuos permitieran alcanzar el éxito reproductivo que no
lograrian bajo otras circunstancias, la variacién en el tiempo de la reproduccion puede ser

interpretada como una estrategia reproductiva (Parker y Courtney, 1983).

Estudios ecoldgicos en varios taxa muestran como la estructura poblacional y la
dinamica social varia estacionalmente, en particular en las regiones templadas (Karr et al.,
1990; Adolph et al., 1993). En muchos lagartos, los machos reaparecen de la hibernacion
antes que las hembras. Se ha sugerido que esta aparicién temprana incrementa el éxito
reproductivo frente a otros machos que adoptan salir mas tarde (Jenssen et al., 2001). Esto
podria deberse a la busqueda de habitat desocupados para establecer territorios de mayor
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calidad, dado que existen ventajas de ser residente en la defensa de los recursos para
aparearse (Husak y Fox, 2003; Tokarz, 2008). Ademas, salir antes beneficiaria el tiempo
para madurar espermatozoides y acelerar procesos fisiolégicos como el desarrollar
caracteres sexuales secundarios (Tokarz, 1985; Olsson y Madsen, 1996; Olsson et al.,
1999).

En este capitulo se explora la inversion en los caracteres reproductivos de los
machos en T. merianae en relacion con las variaciones en la disponibilidad de recurso

apareamiento y su calidad fenotipica a lo largo de la temporada reproductiva.

Obijetivos especificos

- Determinar la proporcion de sexo operativa temporal y la frecuencia de
individuos sexualmente activos de cada sexo durante el periodo reproductivo.

- Evaluar el tamarfio corporal de las hembras sexualmente activas en diferentes
momentos del periodo reproductivo.

- Evaluar la variacion de los caracteres sexuales de los machos durante la

temporada reproductiva.
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Metodologia especifica

Se analizaron ejemplares de T. merianae correspondientes a la poblacion de
alopatria segun se definié en la metodologia general. Se utilizo el conjunto de datos de las
cuatro temporadas de actividad con el objetivo de tener tamafio muestral suficiente para el
analisis dentro de la temporada reproductiva. Se evaluaron algunos parametros generales
entre las cuatro temporadas de actividad, y la variacion entre las temporadas no fue
significativa (Proporcion de sexo maduros en periodo reproductivo: Test Chi Cuadrado:
X?= 2,70 g.l.= 3; P= 0,441; LHC de hembras reproductivas: Fsss = 2,56; P= 0,0637, PM de
machos sexualmente activos Fsi72 = 2,55; P= 0,06). Para analizar las variaciones
temporales dentro del periodo reproductivo (octubre-diciembre), se considerd diferentes
periodos de 15 dias (quincenas), definiéndose de la siguiente manera (1° quincena: 1 al 15
de octubre, 2° quincena: 16 al 31 de octubre, 3° quincena: 1 a 15 de noviembre, 4°
quincena: 16 al 30 de noviembre, 5° quincena: 1 al 5 de diciembre y 6° quincena: 16 al 31
de diciembre).

Anadlisis de datos

Para analizar la disponibilidad del recurso apareamiento y competencia intrasexual,
se cuantifico la proporcidn de sexo operativa temporal: cantidad de individuos sexualmente
activos con potencialidad de copular en la quincena (los machos con espermatozoides en
sus deferentes y hembras con foliculos vitelogénicos), por ello no se consideran a aquellas
hembras gravidas o post-postura. También se calcularon las frecuencias de individuos
reproductivos de cada sexo por quincena. Las frecuencias se compararon mediante Test
Chi Cuadrado. Se enfocd el andlisis temporal entre la 2° y 5° quincena. EI LHC de machos
y hembras sexualmente activos, se compar6d mediante analisis de la varianza (ANOVA). Se
calcularon los residuales de la regresion lineal poblacional entre caracteres sexuales y
tamafo corporal (regresion lineal entre Logio PM vs Logio PC y regresion lineal entre
Logio PT vs Logio PC) para interpretar la inversion de cada individuo en caracteres
reproductivos. Se determinaron 4 categorias de inversion, machos con mayor tamafio
muscular y mayor tamafo testicular de lo esperado, machos con mayor tamafio muscular
pero menor tamafio testicular de lo esperado, machos con mayor tamafo testicular pero

menor tamafio muscular de lo esperado y machos con menor tamafio muscular y testicular
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de lo esperado. Se compararon entre machos de las diferentes categorias, el LHC,
perimetro de cola y concentracion espermatica mediante ANOVA y ANCOVA. Ademas,
se evalud la variabilidad temporal de las categorias comparando las frecuencias en cada

quincena. En los analisis, el nivel de significancia que se utilizé fue de P = 0,05.
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Resultados

La proporcion de sexos operativa muestra que la cantidad relativa de machos
reproductivos por hembras es mayor en las quincenas de noviembre y diciembre. Al inicio

del periodo el desvio hacia los machos es de menor magnitud (Tabla 9 y Fig. 28).

Tabla 9. Cantidad de machos y hembras sexualmente activos (machos con esperma y hembras con foliculos

vitelogénicos) y proporcion de sexos operativa por quincena.

Cantidad de machos Cantidad de hembras PSO (M:H) P
sexualmente activos sexualmente activas
1a 15/ Oct. 1 - - -
16 a 31/Oct. 13 6 2,16:1 0,108
1 a 15/Nov. 38 22 1,72:1 0,039
16 a 30/Nov. 73 20 3,65:1 0,001
1 a 15/Dic. 43 12 3,58:1 0,001
16 a 31/Dic. 14 3 4,66 0,007
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Figura 28. Cantidad de individuos sexualmente activos (verde oscuro) e individuos no reproductivos (verde

claro) por quincena durante la temporada reproductiva (izquierda: machos; derecha: hembras).

Durante el periodo de maxima actividad reproductiva de ambos sexos (desde 16/oct
a 15/dic) se observa que al inicio aparecen los individuos de mayor tamafio corporal. El
LHC de los machos sexualmente activos difiere entre las quincenas (ANOVA LHC: efecto
quincena F3 162 = 2,99; P = 0,0329). No se observa diferencias en el tamafio de las hembras
entre las quincenas (ANOVA LHC: efecto quincena F3s5 = 2,55; P = 0,0649) pero en la
Figura 29 se puede apreciar una tendencia que las hembras sexualmente activas del inicio

del periodo son de mayor LHC.
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Figura 29. Tamafio corporal (LHC) de machos y hembras sexualmente activos en cada quincena.

La distribucion de los individuos en relacion a las categorias de inversion en
caracter sexual secundario (musculo pterigoideo) e inversion en testiculo se presentan en la
Figura 30.
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Figura 30. Categorias segln inversion en testiculo y muasculo pterigoideo (azul: ambos caracteres; rojo:
musculo; verde: testiculo; violeta: ninguno) de los machos sexualmente activos de T. merianae.
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No se observaron diferencias en LHC, perimetro de cola ni en la concentracion

espermatica entre las categorias de inversion (Tabla 10). No se observo interaccion de la

quincena y la categoria en ninguno de los parametros analizados (P>0.05).

Tabla 10. Valores descriptivos de caracteres morfolégicos por categoria de inversion en musculo y testiculo,

de machos sexualmente activos de Tupinambis merianae (Media del caracter + desvio estandar; N). ANOVA

para LHC y ANCOVA con LHC como covariable. Se presentan arriba los valores F y P para el efecto sexo y

abajo para el efecto de la covariable

Machos con Machos con Machos con Machos con F P
mayor mayor mayor menor
inversion en inversion en inversion en inversion en
PMyPT PM PT PMyPT
LHC 39,62 + 3,55 40,59 + 3,56 39,73 + 3,00 39,60 + 4,07 0,68 0,561
54 29 45 35

Per. de 16,18 £ 1,89 16,47 £ 1,87 16,14 +1,50 16 14 + 1,68 0,47 0,702
cola 54 29 45 35 649,45 0,0001
Concentr. 3228 + 1002 2720 + 875 2721 £ 794 2823 + 997 1,61 0,195
Esperma 21 19 12 24 2,89 0,093
(cel.10%/ml)

Los residuales PM no varian temporalmente (F3160 = 1,704, P = 0,704) mientras

que los residuales TM si varian entre quincenas (Fs 160 = 18,48, P <0,001). Se observa un

patrén de mayor inversion en testiculo al inicio y disminucién a lo largo de las quincenas

analizadas (Fig. 31). Ademas, se observo que la frecuencia de las categorias difirié entre
quincenas (Test Chi Cuadrado: X?= 48,39 g.1.= 9; P<0,001 (Fig. 32).
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Figura 31. Variacion temporal de las categorias de inversion en musculo e inversion en testiculo (quincenas
a): 15-31 octubre, b) 1-15 noviembre, c) 16-30 noviembre, d) 1-15 diciembre).
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Discusiéon

La disponibilidad y calidad de los individuos reproductivos no es uniforme durante
el periodo reproductivo. Se observan cambios tanto en la cantidad de parejas disponibles
como en su calidad. Al inicio, se observan hembras de mayor LHC que representan
hembras con mayor tamafio de camada potencial. Ademas, se observa que la cantidad de
machos competidores por hembras es menor que al final del periodo reproductivo. Esto
sugiere que los escenarios competitivos varian en el tiempo. En relacion con esto, los
machos expresan diferentes alternativas de inversiéon en caracteres para la competencia
reproductiva. Pudiendo invertir diferencialmente en desarrollo testicular, desarrollo
muscular y en ambas estructuras. Se podria esperar que los machos de menor tamafio
adopten estrategias diferenciales a fin de evitar confrontamientos fisicos con machos de
mayor tamario (Jenssen et al., 2005; Olsson et al., 2008; Whiting et al., 2009; Keogh et al.,
2012). Sin embargo, el tamafio corporal de los machos no determina las estrategias de

inversién en los caracteres analizados.

La inversion de los machos en los caracteres reproductivos, podria cambiar a lo
largo de la temporada. No obstante, en cada momento analizado, la presencia de los
diferentes fenotipos permite interpretar que los machos compiten con otros individuos que
poseen distintas estrategias. Si el éxito de las decisiones de inversion es diferencial, los
individuos cambiarian su potencial competitivo a través del periodo reproductivo. Si cada
fenotipo tuviera ventajas en diferentes momentos, la variacion temporal de las inversiones
en diferentes caracteres podria contribuir a mantener la diversidad de fenotipos. Una
explicacion alternativa es que, el mayor éxito reproductivo esté determinado por los
machos que son capaces de invertir en ambos caracteres. Se podria esperar que aquellos
machos que poseen la potencialidad de invertir en caracteres gonadales como caracteres
sexuales secundarios sean individuos de mayor calidad reproductiva (van Noordwijk y de
Jong, 1986; Malo et al., 2005). Los machos de mayor calidad que pueden destinar energia
al desarrollo de multiples caracteres, y podrian experimentar efectos sinérgicos y obtener
ventajas adicionales en otros parametros reproductivos (Kvanermo y Simmons, 2013). Sin
embargo, cabe destacar que la concentracién espermatica y perimetro de cola no difirid
entre las distintas alternativas, con lo cual no se poseen evidencias para determinar

diferencias en el potencial reproductivo de las categorias.
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Se observaron combinaciones de inversion en testiculo y muasculo diferenciales, es
decir machos que poseen mas desarrollo de uno solo de estos caracteres. Aquellos
individuos que invierten principalmente en masculo pterigoideo, estan en mayor frecuencia
cuando la cantidad de competidores es mayor. Aquellos machos que poseen menor tamafo
de este caracter sexual secundario, pero con mayor desarrollo gonadal se encuentran
asociados al momento de mayor disponibilidad y calidad de hembras reproductivas,
pudiendo obtener beneficios de una mayor produccién de eyaculado. Otros machos, con
menor desarrollo del musculo pterigoideo y de testiculo, no solo alcanzan la condicion
reproductiva, sino que poseen una concentracion similar de espermatozoides. Estos
individuos podrian ser competitivamente menos aptos para conseguir parejas, sin embargo,
individuos con estas caracteristicas estdn presentes durante todo el periodo. Ambas
categorias de individuos que no poseen mayor desarrollo del masculo pterigoideo, tendrian
desventajas en armamentos y ornamentos que les permitan competir en el campo de las
estrategias pre copula, pero plantean un desafio en el campo de la competencia
espermatica, ya que se podria esperar que sus parametros espermaticos, estructurales y

dinamicos posean calidades diferentes para competir (Simmons y Emlen, 2006).

Analizar los patrones reproductivos en relacion con la disponibilidad temporal de
parejas permite interpretar como la seleccion sexual influye en los fenotipos (McLean et
al., 2012). La eleccion del escenario competitivo puede depender de la calidad de los
individuos, contribuyendo a mantener la variabilidad de caracteres morfoldgicos
involucrados en la reproduccion (Gasparini et al., 2013). Se observa que las alternativas de
inversion se distribuyen a lo largo de la temporada de manera diferencial, interpretandose

que las estrategias reproductivas dependen de los escenarios competitivos.
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CONCLUSIONES

El presente trabajo de Tesis constituye un aporte a la construccion de nuevos
conocimientos sobre seleccion sexual, donde los caracteres sexuales estadn influenciados
por presiones selectivas intra e interespecificas, modificando las presiones competitivas

que influyen sobre las estrategias reproductivas.

Diferencias entre sexos en los costos para alcanzar la madurez sexual y de
reproducirse en cada temporada, pueden imponer presiones selectivas diferenciales
afectando la disponibilidad del recurso pareja. Los machos no solo alcanzan la madurez
sexual a tamafios menores sino que también alcanzan mayores tamafios corporales, por lo
que el rango de tamafios de los machos reproductivos es mayor que el rango de las

hembras reproductivas.

En ambas especies observamos que mayores tamafios corporales de las hembras se
asocian a mayor tamafio de camada, lo cual aporta a la hipétesis evolutiva de incremento
del tamarfio de las hembras por seleccion de fecundidad. Sin embargo, en estas especies el
dimorfismo sexual en el corporal se encuentra desviado hacia los machos. Si el dimorfismo
sexual es un balance entre presiones selectivas, los resultados obtenidos permiten
interpretar que los machos estan sujetos a una mayor intensidad de presién de seleccién

sobre el tamafio corporal.

La proporcion de sexo operativa desviada hacia los machos en ambas especies,
refleja que las hembras serian el recurso limitante que genera competencia intensa entre los
machos. El sistema de apareamiento de Tupinambis merianae y T. rufescens esta
condicionado por las hembras como el recurso limitante y la mayor competencia entre los
machos. Por otra parte, T. rufescens experimenta mayor competencia entre machos con

relacién a T. merianae, manifestando que las presiones son diferenciales en estas especies.

Se determind la funcién del musculo pterigoideo como caracter sexual secundario,
siendo el patron de dimorfismo similar en T. merianae y T. rufescens. Se propone al
musculo pterigoideo como sefial honesta de la condicion reproductiva de los machos.

Asimismo, se destaca la importancia de interpretar a los caracteres sexuales secundarios
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como caracteres dindmicos, dado que la seleccién no solo actla sobre el tamafio de la

estructura sino también ajustando el periodo de su expresion.

La influencia del contexto social sobre las decisiones de inversion en caracteres
reproductivos afectaria de manera diferente a los lagartos de distintas especies, por lo que
se plantea que las estrategias reproductivas no son fijas. Es interesante destacar que el
trade off entre testiculo y muasculo pterigoideo varia de manera diferente entre alopatria y
simpatria en ambas especies. Ademas, en simpatria, los machos de ambas especies poseen
el mismo desarrollo del caracter sexual secundario. La expresiéon similar de caracteres
sexuales secundarios podria tener un rol en la ausencia de barreras de reconocimiento de

especie y la presencia de hibridos.

La disponibilidad y calidad de los individuos no es uniforme durante el periodo
reproductivo, plantedndose diferentes escenarios competitivos. EI tamafio corporal de los
individuos no determina las estrategias de inversion en los caracteres reproductivos. La
eleccion del escenario competitivo podria depender de la calidad de los individuos,
contribuyendo a mantener la variabilidad de caracteres fenotipicos involucrados en la

reproduccion.

En funcion de los resultados derivados de esta tesis surgen nuevos desafios y
perspectivas para profundizar los procesos evolutivos de las estrategias reproductivas. Por
ejemplo, vinculando los mecanismos de seleccidn sexual pre-copulatorios con la seleccion
sexual post-copulatoria, tales como competencia espermatica y eleccion criptica femenina.
Por otra parte, indagar sobre el desempefio y funcionalidad de caracteres sexuales
secundarios en diferentes individuos (por ejemplo el performance del musculo pterigoideo
en luchas, copulas y en la eleccion de pareja) a fin de relacionar las estrategias

reproductivas con variaciones del éxito reproductivo.
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Abstract Sexual dimorphism patterns provide an oppor-
tunity to increase our understanding of trait evolution.
Because selective forces may vary throughout the repro-
ductive period, measuring dimorphism seasonally may be
an interesting approach. An increased male head size may
be important in intersexual and intrasexual interactions. In
Tupinambis lizards, a big head is attributed in part to a
large adductor muscle mass. Competition for mating can
differ in species with different sex ratio and different
degrees of sexual size dimorphism. We examined sexual
differences in mass of the pterygoideus muscle, its tem-
poral variation throughout the reproductive period and the
relationship between muscle and reproductive condition in
Tupinambis merianae and T. rufescens. We characterized
sexual size dimorphism and sex ratio in both species.
Mature males had larger jaw muscles than mature females
in both species, mainly during the reproductive season. The
dimorphism in jaw muscle was due to an increase in
muscle mass in sexually active males. Seasonal increases in
muscle mass and variation between immature and mature
individuals suggest that the jaw muscle might be a sec-
ondary sexual character. We propose that the pterygoideus
muscle may act as a signal of reproductive condition of
males because it is associated with testis size and sperm
presence. The patterns of sexual dimorphism in jaw muscle
in both species were similar; however, the comparison
shows how sexual characters remain dimorphic in different
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competition contexts and in species with different degrees
of body size dimorphism. Our results suggest that jaw
muscle as sexual character could be influenced by inter-
and intrasexual selective pressures.

Keywords Secondary sexual character - Sexual
dimorphism - Seasonal variation - Pterygoideus
muscle - Tupinambis merianae - Tupinambis
rufescens

Introduction

Differentiation between males and females in morphology,
performance, behaviour and many other traits has long
been a paradigm for evolutionary biologists (Darwin 1871;
Andersson 1994). Patterns of sexual dimorphism provide
an opportunity to increase our understanding of trait evo-
lution because they result from selection forces that act
differentially on individuals of each sex (Cox et al. 2003;
Corl et al. 2009). Sexual size dimorphism is common in
reptiles (Schoener 1977; Stamps 1983) and has been doc-
umented in lizards, with males typically being larger than
females (Fitch 1981; Cox et al. 2007). Another important
aspect to consider is sexual dimorphism of different body
parts (Anderson and Vitt 1990; Herrel et al. 1996; Butler
et al. 2000); indeed, the relative size of different body parts
can be very informative of the selective pressures imposed
on each sex (Cooper and Vitt 1989; Brafia 1996; Hews
1996; Butler and Losos 2002; Kratochvil et al. 2003).
Several hypotheses have been proposed to explain the
evolution of morphological differences between sexes,
including differential niche utilization, intersexual food
competition, and sexual selection (Hendrick and Temeles
1989; Andersson 1994). In a reproductive context, sexual
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dimorphism of structures may be the result of intrasexual
selection pressures when individuals compete for mates
(Stamps 1983; Cox et al. 2003) and of intersexual selection
pressures when signals for mate preference are identified
(Cooper and Vitt 1993; Irschick et al. 2007). The traditional
focus on the design of static signals such as ornaments has
failed to fully explain sexual selection in a number of
important systems (Mowles and Ord 2012). In addition,
unravelling mechanisms underlying the evolution of sexual
dimorphism can be complicated due to variation in the
selective pressures acting during different periods of activ-
ity. In some species, such as Anolis carolinensis, the dewlap
area changes seasonally, being larger in the spring repro-
ductive season (Irschick et al. 2006). Because the strength of
selective forces may vary at different moments during the
reproductive period, measuring dimorphism over time and
interpreting it as a dynamic trait may be an interesting
approach to the understanding the evolution of sexual traits.

Secondary sexual traits evolve through the process of
sexual selection, either via female choice, male—male
competition or a combination of both (Berglund et al.
1996). An increased male head size may simultaneously be
important in intersexual interactions (Herrel et al. 1996,
1999; Gvozdik and Van Damme 2003) and intrasexual
interactions (Vitt and Cooper 1985; Bull and Pamula 1996;
Gvozdik and Van Damme 2003). During copulation the
male lizard typically bites the female on the back of the
neck as he mounts her (Pough et al. 2001). Another
important role of biting lies in determining the outcome of
aggressive interactions (Lailvaux et al. 2004; Huyghe et al.
2005; Lappin and Husak 2005; Husak et al. 2006). Bite
force is strongly correlated with body and head sizes in
several lizard taxa (Anderson et al. 2008; Herrel et al.
2009) among which Tupinambis males exhibit larger body
size than females (Anderson and Vitt 1990; Fitzgerald et al.
1991). A big head in Tupinambis lizards is attributed in part
to a large adductor muscle mass (Rieppel 1980), with the
pterygoideus muscle forming a large mass around the
posterior portion of the lower jaw (McBrayer and White
2002). Individuals with greater heads could be more suc-
cessful in male—male contest where jaws are considered as
armaments (Bull and Pamula 1996). The expression of
sexual characters often shows evidence of condition
dependence. For example, some secondary sexual traits
develop at sexual maturity, which generally enhances trait
expression (Moller 1996). Traits that increase considerably
in relative size with maturation are likely to be those that
are necessary for successful breeding (Hendry and Berg
1999). Moreover, secondary sexual characters can indicate
the reproductive condition or reproductive potential
(Lailvaux and Irschick 2006). By choosing males with
sexual ornaments, females would also benefit if such
selection maximized the chances of females to mate with
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high quality fertile males (Sheldon 1994). Another function
of male sexual character could be that of signalling to other
males the competitiveness of the ejaculate (Malo et al.
2005). Thus, sexual selection can operate through different
processes in the same structure.

Competition for mating opportunities among males has
long been recognized as a potent selective pressure shaping
the evolution of secondary sexual traits (Simmons and Emlen
2006). Competition may differ in species with different sex
ratio of individuals qualified to mate (Ahnesjo et al. 2001; de
Jong et al. 2009) and has important consequences for sexual
selection (Kvarnemo and Ahnesjo 1996). Variation in body
size, sexual characters and gonadal investment among male
lizards may be related to differences in reproductive strategies
(Dial et al. 2008). Body size may be advantageous for repro-
ductive behavior (Olsson 1993). Furthermore, interspecific
variation in the degree of sexual body size dimorphism may
provide additional information to interpret variation in sexual
traits. Interpreting the relationship among sexual body size
dimorphism, sex ratio, and jaw muscle traits between related
species may contribute to our understanding of selective
pressures acting on sexual characters.

Interpreting the proximate causes that lead to morpho-
logical differentiation between and within males and
females can be crucial to elucidating the evolutionary
pressures acting on each sex and species (Kaliontzopoulou
et al. 2008). Accordingly, Tupinambis merianae and T.
rufescens provide a good model system for studying evo-
lution of sexual traits and seasonal changes therein because
they are closely related species (Cabafia et al. 2013) and
share bioecological traits (Cardozo et al. 2012). Their
reproductive behaviour is limited to a period of the active
season (Fitzgerald et al. 1991, 1993), and larger Tupi-
nambis individuals are more aggressive and dominant than
smaller ones (Herrel et al. 2009).

In the present study, we characterized the pterygoideus
muscle in T. merianae and T. rufescens in a sexual selec-
tion context. First, we examined sexual differences in the
jaw muscle in mature and immature individuals. Second,
we examined the intrasexual variation, temporal dynamics
of jaw muscle and the relationship between jaw muscle and
reproductive condition. Finally, we characterized sexual
size dimorphism and sex ratio in both species to interpret
variations in jaw muscle size.

Methods
Species and Study Area
Tupinambis merianae and T. rufescens are big-sized Teii-

dae lizards that reach large body sizes at adulthood (Avila-
Pires 1995; Andrade and Abe 1999) and that undergo a
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great shift in body size during ontogeny. They are geo-
graphically close species that occur in the southernmost
area of the distribution of the genus in South America (Cei
1993; Colli et al. 1998). These species overwinter in bur-
rows and emerge during the warm season (October to
March); they are seasonal breeders that reproduce from
about October to January (Fitzgerald et al. 1991, 1993).
Both species are included in Appendix II of the Convention
on International Trade of Endangered Species of Wild
Fauna and Flora (CITES); in Argentina, commercial har-
vest is allowed (Porini 2006; Res. 11/2011, Secretaria de
Ambiente y Desarrollo Sustentable de la Nacién). Scien-
tific studies based on the examination of specimens col-
lected for the international skin trade provided important
knowledge of the biology of the species (Shine et al. 1999).

Data Collection

Tupinambis individuals were caught weekly from wild
populations by local authorized hunters in central Argentina
(T. rufescens: 29°35'W, 64°10'S to 31°10'W, 63°15'S and
T. merianae: 30°55'W, 63°40'S to 31°45'W, 62°15'S)
between October and March. We are authorized by the
government environmental agencies for scientific capture,
and we selected and accompanied authorized local people
to standardize the sampling protocol with the aim of
avoiding sex and size bias in capture rates. Specimens were
killed for the legal skin trade, in accordance with AVMA
Guidelines on Euthanasia (AVMA 2007). We recorded
species, date, sex and sexual maturity (mature or immature).
We measured the snout vent length (SVL) to the nearest
0.5 cm with a ruler and body mass (BM) to the nearest 50 g
with a balance. In males we dissected and weighed the mass
of both testes (TM) to the nearest 0.1 g using an electronic
balance (Traveler TA302; OHAUS; New Jersey, USA). We
determined sex and sexual maturity of lizards by inspecting
the reproductive organs. Females were considered repro-
ductive if they had oviductal eggs or enlarged vitellogenic
follicles. In males, we recorded the presence or absence of
sperm in epididymides; samples of seminal fluid were
examined under a phase contrast microscopy (model eclipse
Ti; Nikon Instruments Inc.; Tokyo, Japan). We categorized
mature males as sexually active males (with presence of
sperm) or males without sperm. The SVL of the smallest
reproductive female and male was used to estimate mini-
mum size at sexual maturity (Madsen et al. 2006; Cardozo
and Chiaraviglio 2011). In total, we evaluated 693 T. mer-
ianae and 130 T. rufescens individuals.

Muscle Dissection

We dissected the pterygoideus muscle for all individuals.
We selected the superficial pterygoideus layer because it is

active during the power phase of biting in Tupinambis
lizards and has an important role in both force production
and jaw stabilization (Rieppel 1980; McBrayer and White
2002). The superficial pterygoideus muscle mass (PMM)
was determined to the nearest 0.1 g using an electronic
balance (Traveler TA302; OHAUS; New Jersey, USA). To
show values for relative muscle mass in the figures, we
used an index of PMM, which was calculated as PMM
(g) divided by BM (g), multiplied by 100.

Data Analyses

An analysis of covariance (ANCOVA) was used to assess
morphological changes, independent of variation in body
size. Muscle mass, BM and TM were logl0 transformed.
We compared PMM between sexes with an ANCOVA
using BM as covariate in each species. We also compared
between species with an ANCOVA using BM as covariate.
We compared temporal changes in muscle mass using an
ANCOVA, with sampling month as class effect and BM as
covariate. We assessed the difference in PMM among
mature males sampled during the breeding season using an
ANCOVA, with presence or absence of sperm as class
effect and body mass as covariate. We tested for homo-
geneity of slopes among treatment groups with a treatment
by covariate interaction term, which we retained in model
when significant and omitted when non significant. To
compare the relative amount of variation in PMM between
sexes we used the coefficient of variation (CV). We used
Levene’s test to examine whether the variance of PMM
differed among months. Pterygoideus muscle mass was
regressed on BM. The slope of these regressions estimated
the relative relationships: a slope of 1 indicated isometry, a
slope greater than 1.0 indicated positive allometry, and a
slope less than 1.0 indicated negative allometry (Bonduri-
ansky 2007; Araujo and Tschinkel 2010). We calculated
sex ratio using sexually mature lizards during the breeding
season; to test for difference in the proportion of sexes we
used a Chi square test. We used SVL to calculate an index
of sexual size dimorphism (SSD) (Lovich and Gibbons,
1992). A negative SSD value indicated that males were the
larger sex and a positive SSD value indicated the opposite.
All statistical analyses were made using SPSS 16.0 (SPSS
16.0 Inc., Chicago, IL, USA).

Results

The smallest sexually active male was 29.5 cm SVL for T.
merianae and 30.5 cm SVL for T. rufescens. The smallest
sexually active female was 32 cm SVL in both species.
Pterygoideus muscle mass was greater in mature males
than in mature females in each species (Table 1). In
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immature individuals, PMM was similar between sexes in
each species (Table 1), whereas it differed between spe-
cies in mature males (ANCOVA: species effect term
Fi 440 = 5.95, P = 0.015), being higher in T. rufescens;
by contrast, PMM did not differ between species in mature
females (ANCOVA: species effect term, Fy, 29, = 0.12,
P = 0.732).

We observed a positive relationship between PMM and
BM in mature males and females of both species (Fig. 1) (T.
merianae males: F; 363 = 1,799.12,r = 0.83, P < 0.001; T
merianae females: F) 574 = 676.03, r = 0.71, P < 0.001;
T. rufescens males: Iy g5 = 409.13,r = 0.83, P < 0.001; T.
rufescens females: F| 17 = 15.73,r = 0.45, P < 0.001), but
with a different slope between sexes (Table 1). Slopes were
steeper for males than for females. The slope for each sex was
similar between species (ANCOVA: Males: interaction term
species*covariate loglOBM Fj 443 = 0.69, P = 0.407;
Females: interaction term species*covariate loglOBM
F1201 = 0.69, P = 0.406).

We observed differences in the CV of PMM between
sexes in both species, which was approximately twice as
high in males as in females for both species (CV T. meri-
anae mature males: 73.68; CV T. merianae mature
females: 34.19; CV T. rufescens mature males: 65.06; CV
T. rufescens mature females: 26.66). The variance of PMM
varied among months in 7. merianae males; in T. rufescens
males, although there were no statistical differences, a
trend to temporal variation in CV is observed in Fig. 2
(Levene’s test: T. merianae: Fs3s9 = 3.57, P = 0.004; T.
rufescens: Fsgy = 2.21, P = 0.061). In females, the vari-
ance was homogeneous among months (Levene’s test: 7.
merianae: Fsy70 = 0.394, P = 0.853; T. rufescens:
Fq14=2.625, P = 0.080). Pterygoideus muscle mass
varied among months in mature males (ANCOVA: T.
merianae: month effect term, Fs 353 = 4.28; P < 0.001; T.
rufescens: month effect term, Fsgy = 2.75; P = 0.024)

(Fig. 2). The greatest PMM was observed in T. merianae
males in the samples taken in November and December
and in T. rufescens males in November.

During the period of sperm presence (October—Decem-
ber), males with sperm in epididymides showed greater
PMM and TM than mature males without sperm (Table 2).
The analysis of males with sperm showed that PMM and
TM were similar between species (ANCOVA: PMM:
Fi148 = 3.35; P = 0.069; TM: F 146 = 3.582; P = 0.06).
The difference in PMM between sexually active males and
mature females during reproductive period (October—
December) was similar between species (ANCOVA PMM
2 factors species and sex: interaction term species*sex
F5,387 = 005, P = 0827)

Pterygoideus muscle mass was significantly associated
with TM in sexually active males in both species during the
breeding season. In addition, PMM was positively corre-
lated with TM (Table 3) and the slope was similar between
species (ANCOVA: interaction term Fy 46 = 1.82,
P = 0.176).

Tupinambis rufescens presented greater sexual size
dimorphism than 7. merianae. The index of SSD for T.
merianae was -0.04 (ANOVA SVL, Fj¢6 = 31.93;
P < 0.001) and -0.15 for T. rufescens (ANOVA SVL,
Fi115 = 39.79; P <0.001). During the breeding season
(October-December), mature sex ratio of T. rufescens
was = 4.11: 1 (70 males and 17 females) (Chi Square Test:
}52 = 32.29;df = 1; P = 0.001) and mature sex ratio of 7.
merianae was = 1.41: 1 (325 males and 245 females) (Chi
Square Test: }52 = 11.23;df = 1; P = 0.001).

Discussion

Tupinambis males and females might be subjected to dif-
ferent selective pressure intensity on jaw muscles because

Table 1 Mean of pterygoideus muscle mass (PMM) and ANCOVA results for logl0-transformed PMM with sex as class effect and log10-
transformed body mass (BM) as covariate for immature and mature individuals of both species studied

Species Maturity class Sex N Mean PMM Sex (F) Covariate Logl0  Interaction Model R?
(g) £ SE BM (F) sex x Cov (F)

Tupinambis Immature (df = 1,18) Males 9 6.07 £ 1.52 0.11 53.67%%* - 0.722
merianae Females 12 5.16 + 045

Tupinambis Mature (df = 1,637) Males 365 46.09 £+ 1.77 100.68#** 1,772.44%%** 132,73 %% 0.886
merianae Females 276  14.43 + 0.30

Tupinambis ~ Immature (df = 1,8) Males 4 516 £ 1.10 251 46.19%** - 0.841
rufescens Females 7 626+056

Tupinambis Mature (df = 1,102) Males 87 62.43 + 4.26 9.04%%* 79.12%%* 10.68%* 0.891
rufescens Females 19  10.88 =& 0.65

Pterygoideus muscle mass is expressed in grams (g)
ek P < 0.001; ** P < 0.01; * P <0.05
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Fig. 1 Relationship between pterygoideus muscle mass (PMM) and
body mass (BM) for mature males (solid symbols) and mature females
(empty symbols) of T. merianae (a) and T. rufescens (b). Least-square
regression lines are shown for males and females of each species (T.
merianae males: y = —4.53 + 1.86 x; T. merianae females: y =
—2.27 + 1.06 x; T. rufescens males: y = —4.78 + 1.95 x; T. rufescens
females: y = —1.75 + 0.89 x)

the pterygoideus muscle mass was sexually monomorphic
in immature individuals and dimorphic at maturity.
Moreover, males of both lizard species had larger jaw
muscles than females. The sexual dimorphism observed in
the jaw muscle was due to an increase in muscle mass in
sexually active males. The results obtained in 7. merianae
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Fig. 2 Plots of mean PMM index of mature males (grey) and females
(white) of T. merianae (a) and T. rufescens (b). Presence of sperm:
October—-December

and T. rufescens indicate important sexual variation in
terms of temporal dynamics of the pterygoideus muscle.
Seasonal increase of muscle mass during the reproductive
period and variation between immature and mature indi-
viduals can provide important insights into the function of
jaw muscle as a secondary sexual character. Our data on
wild populations of T. merianae and T. rufescens reveal
similar patterns of sexual dimorphism in jaw muscle and
temporal variation.
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Table 2 Means of pterygoideus muscle mass (PMM) and testis mass
(TM) of mature males with and without sperm in epididymides during
the breeding season (presence of sperm: October—December) and

ANCOVA results for log transformed data with presence of sperm as
class effect and log10-transformed body mass (BM) as covariate

With sperm (g) £ S.E Without sperm (g) + S.E Sperm Covariate Log

class (F) Body mass (F)
Tupinambis PMM (df = 1,194) 55.07 £ 3.70 (N = 103) 35.64 £ 2.67 (N =94) 76.77 *#* 1,157.53 *#**
merianae ™™ (df = 1,195) 5.93 £ 0.29 (N = 102) 4.11 £ 0.30 (N = 96) 23.76 83.22 ##**
Tupinambis PMM (df = 1,56) 77.30 £ 6.35 (N = 45) 37.61 £ 853 (N = 14) 17.85 ok 351.56 ***
rufescens ™ (df = 1,54) 8.27 £ 0.67 (N = 44) 4.52 £ 0.56 (N = 13) 4.01 * 23.30 ***

Pterygoideus muscle mass and testis mass are expressed in grams (g)
% P < 0.001; ¥* P <0.01; * P <0.05

Table 3 Regression results for the relationship of log10- transformed
testis mass (TM) with total loglO-transformed pterygoideus muscle
mass (PMM) in sexually active males of the two species studied

N R P Slope a
Logl0 TM Tupinambis merianae 103 0.27 0.001 0.57 1.24
Logl0 TM Tupinambis rufescens 45 0.46 0.001 0.79 1.12

R? squared correlation coefficient, P P value of R?, Slope, a intercept

It has been hypothesized that sexual selection would
lead to the evolution of positive allometry, and that positive
allometry would be a characteristic attribute of sexually
selected traits (signal and weapon traits) (Petrie 1992;
Kodric-Brown et al. 2006). Both in 7. merianae and T.
rufescens, the differences in the relationships between jaw
muscle mass and body mass would be most likely related to
sex. In females, this relationship was isometric, whereas in
males jaw muscle increased more than proportional with
increasing body size. Several studies have shown a direct
link between relative head size and the ability to win male—
male contests (Hews 1990; Molina Borja et al. 1998; Herrel
et al. 2001; Gvozdik and Van Damme 2003). Moreover,
during intersexual interactions (i.e., courtship, copulation),
males may benefit from increased bite performance,
because males with great muscle mass will be able to grasp
a female to copulate (Gvozdik and Van Damme 2003), a
behaviour observed in Tupinambis merianae (personal
observation). When the male can grasp by biting the
female, it will succeed to copulate with her. In addition, if
males fight between them, males with high biting force
might be favored. Pterygoideus muscle can have multiple
functions and individuals with greater heads could be more
successful in intrasexual contest and intersexual interaction
where jaws are considered as armaments. Large body size
can be considered a trait that is also involved in reducing
the relative cost of carrying a large sex trait (Moller 1996);
hence, Tupinambis males may benefit by increased body
size.
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Few studies have examined seasonal changes in
dimorphism (Vitt and Cooper 1985) or addressed sexual
characters as dynamic in relation to selective pressures.
Anolis lizards with enlarged dewlaps tend to exhibit high
bite forces, and a large dewlap is an important trait for
polygynous lizards that often bite one another during male
encounters (Vanhooydonck et al. 2005a, b). Irschick et al.
(2006) indicated that head shape in green anoles remained
constant across seasons, but bite force and dewlap changed.
In Tupinambis, we observed that the variability in jaw
muscle is associated with a temporal pattern in males. In
addition, we observed males with increased muscle mass in
the breeding season. According to Moller (1996), males
may reduce the maintenance costs of secondary sexual
characters by simply moulting those traits when they are
not necessary. Based on our results, we highlight the
importance of considering secondary sexual characters as
dynamic traits because sexual selection would act not only
by changing the size of the structure but also by adjusting
the period of increased expression of the jaw muscle.

Signals are behavioural or morphological traits that
influence other individuals (Henningsen and Irshick 2012);
however, exploring what information is conveyed within a
signal is a major challenge. For instance, in male green
anoles the size of the dewlap is positively correlated with
bite force, suggesting that it is a reliable signal (Van-
hooydonck et al. 2005b; Irschick et al. 2006). Sexually
active males of Tupinambis showed greater pterygoideus
muscle mass than mature males without sperm in epidid-
ymides, independently of body size. Moreover, we found
that sexually active males that had greater jaw muscle mass
also had a greater testes mass. In Tupinambis merianae
males in captivity, testosterone levels were found to be
associated with reproductive activity (Chamut et al. 2012).
Huyghe et al. (2010) showed that an increase in testoster-
one in Gallotia galloti caused an increase in jaw adductor
muscle mass, without affecting bite force, however this
muscle is situated at the side of the head, the muscle
function may have become a visual signal (Herrel et al.
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1999). Another explanation for the function of male sexual
characters proposes that they advertise not only competi-
tive ability, but also ejaculate quality (Sheldon 1994; Malo
et al. 2005). We suggest that in Tupinambis, pterygoideus
muscle may act as a signal of male quality because it is
associated with the presence of sperm and testis size.

A male-biased sex ratio usually leads to increased
intensity of sexual selection due to a greater competition
among males, and often to strong mate choice in females
(Clutton-Brock and Vincent 1991; Kvarnemo and Merilaita
2006). In T. rufescens, with a more male-biased sex ratio
than T. merianae, the high intrasexual competition may be
expected to lead to a greater increment in muscle mass in
sexually active males than in 7. merianae. However, our
results show no difference in pterygoideus muscle mass of
sexually active males between species, probably because
sexual characters can be influenced not only by sex ratio
but also by sexual differences in body size. Species like T.
merianae, with less sexual body size dimorphism, are more
likely to have intersexual pressures than species with
marked sexual body size dimorphism, because males
would need more force for grasping females during copu-
lation. Tupinambis merianae and T. rufescens are different
in sex ratio and sexual size dimorphism; however, they
exhibit similar sexual dimorphism patterns of the jaw
muscle (a sexually dimorphic and seasonal trait). Although
sexual dimorphism of the jaw muscle could be a conser-
vative trait in these closely related species, in 7. merianae,
muscle could be influenced mainly by intersexual pres-
sures, whereas in T. rufescens the same character may be
influenced by intrasexual competition.

To conclude, our results show that there is a significant
positive correlation between muscle and testis mass;
moreover, the increase in jaw muscle mass is associated
with sperm presence, suggesting that the relative size of
jaw muscle acts as an honest signal of reproductive con-
dition of males. Furthermore, examining secondary sexual
trait expression considering temporal processes proves
helpful for understanding the factors shaping the processes
of sexual selection.
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1. Introduction

Elucidating the factors regulating the spatial distribution of ecologically similar species is a
key pursuit (Dammhahn and Kappeler, 2008; Peres-Neto, 2006). Many biotic and abiotic
variables might influence species distribution and determine allopatry or simpatry (Di Cola
& Chiaraviglio, 2010). Moreover, species patterns are strongly associated with habitat
variables at different spatial scales (Hatten & Paradzick, 2003). However, the role of
landscapes in contact zones is not completely understood.

Contact zones have long been recognized as natural laboratories of evolution (Bridle et al.,
2001). The geographic structure of contact zones determines dynamic evolutionary
processes; however, since landscape structure influences population processes (Cardozo et
al, 2007; Cardozo & Chiaraviglio, 2008) the maintenance of contact zones is likely to depend
on landscape patterns.

Morphologically similar species are more likely to interact than morphologically dissimilar
ones simply because a major portion of the behavioral and ecological activities of animals is
associated with morphology (Losos, 1990; Pianka, 1986). Morphological similarity among
coexisting animal species induces potential interactions that may lead to niche segregation
(Huey, 1974; Huey & Pianka 1977). It is widely accepted that niche differentiation is often
the basis for the coexistence of competitors (MacArthur & Levins, 1967; Roughgarden, 1979);
however, how the coexisting species use landscape-scale resources is not clear. Interspecific
competition might favour niche differentiation between competitors because it may
optimise their behaviour in different ways (Law et al., 1997; Maynard Smith & Parker, 1976).
Thus, niche differentiation in ecologically similar species might induce divergence of
landscape-scale habitat use.

In this work, we focused on two closely related lizard species: Tupinambis merianae and
Tupinambis rufescens; they are particularly interesting because they occupy the southernmost
area of Tupinambis group distribution in South America (Peters & Donoso-Barros, 1986). T.
rufescens would be restricted to the dry Chaco whereas T. merianae would occur in diverse
regions (Cei, 1993; Colli et al., 1998; Lopes & Abe, 1999) from southern Amazonia to
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northern Patagonia (Carvalho et al., 2006). The contact zone of the two lizards coincides
principally with the arid South American Gran Chaco.

The species have similar body size and external morphological traits, as well as overlapping
macro-habitat use and general foraging mode (Castro & Galetti, 2004; Williams et al., 1993).
Therefore, a potentially extensive interespecific interaction would represent a significant
pressure in sympatric areas. The combination of morphological similarity, typically
terrestrial habits and territoriality renders Tupinambis lizards ideal models for examining
differential use of resources in sympatric areas based on landscape structure.

Considering that habitat loss is a serious environmental problem in many ecosystems
(Ishwar et al., 2003; Luiselli & Capizzi, 1997; Mac Nally & Brown, 2001), the conservation
status of landscapes in key wildlife habitats, such as contact zones, becomes strikingly
relevant for species conservation. Numerous research works indicate that several species are
globally threatened by habitat loss, and how changes in spatial patterns influence ecological
processes has received great attention. For instance, Cardozo & Chiaraviglio (2008) found
that landscape influences life history parameters and spatial distribution of reproductive
individuals in snakes, leading to geographical variations in mating systems and therefore
variations in reproductive potential. Furthermore, Cardozo et al. (2007) showed that
landscape fragmentation affects dispersal patterns, reducing gene flow.

Investigations on landscape-scale Squamata habitats may provide essential knowledge to
understand interspecific interactions and to implement measures for the conservation of
herpetological communities (Filippi & Luiselli, 2006). Nevertheless, not only does habitat
loss pose a threat to individual species but also landscape modifications could affect species
interactions. Thus, the understanding of the associations between landscape conservation
status and the distribution of sister species in contact zones could be useful to design
conservation plans not only for individual species but also for ecological systems.

We examined landscape-scale habitat use in contact and allopatric zones between the two
teiid lizards (T. merianae and T. rufescens) that occur in the Chaco region of central Argentina.
Habitat heterogeneity is expected to increase the probability of coexistence among sister
species (Tews et al.,, 2004). Therefore, we hypothesized divergence in landscape use in
contact zones by both species, which would exploit high quality resources and take
advantage of habitat heterogeneity. Within a regional context, animals that need either to
maximize the availability of resources or to minimize interspecific interactions may select
areas dominated by patches of a particular vegetation type (Jonshon et al., 2004).

We generated useful knowledge to guide conservation efforts including landscape-level
process-oriented considerations, to contribute to avoid disruption of the evolutionary
process and to ensure healthy biodiversity at all levels.

2. Methods
2.1 Study area

The study area was located in the province of Cérdoba, central Argentina, which is an ideal
natural scenario for the study of landscape-scale niche differentiation of T. merianae and T.
rufescens because this area includes the southernmost contact zone between the species
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distributions. The province of Cérdoba has a central-western mountain area with a
maximum elevation of 2790 m a.s.l. surrounded by vast plains of 600-900 m a.s.l. The study
area lies largely within the Gran Chaco, which is the largest dry forest in South America;
vegetation in the region comprises a mosaic of xerophytic forests and scrubs (Zak & Cabido,
2002). The Gran Chaco is a highly threatened wooded region, strongly affected by extensive
livestock raising, extractive forestry and poorly planned agricultural expansion (Zak et al.,
2004, 2008). To the east, the study area also includes the Pampas region, which was
originally composed of natural grasslands but which is currently severely degraded mainly
due to the advance of crop farming (Cozzani et al., 2004).

2.2 Species data

We used a database that includes approximately 700 records of the presence of T. rufescens
and T. merianae in central Argentina, which were gathered during field work conducted in
the framework of a major project on lizard ecology developed by our research group at the
Universidad Nacional de Cérdoba, Argentina. Presence records were classified according to
their locality of origin (69 localities of presence of T. merianae and 32 localities of presence of
T. rufescens) (Fig. 1).
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Fig. 1. Localities of presence of T. merianae (dark green: allopatry, light green: sympatry) and
T. rufescesns (dark red: allopatry, light red: sympatry) in the province of Cérdoba, central
Argentina.
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External polygons, considering presence of each species and the geographical characteristics
of the study area were drawn. Localities were categorized as sympatric or allopatric
depending on whether or not they were included within the intersection of the polygons or
next to any heterospecific record of presence within a radius of 10 km (58 allopatric and 11
sympatric localities of presence of T. merianae, and 19 allopatric and 13 sympatric localities
of presence of T. rufescens).

We defined the sample unit as a buffer area around the exact geographical coordinates of
the locality of presence (Westphal et al., 2003). Sample units were circular plots of 2-km
radius, which is equivalent to twice the area that contains the ecological range reported for
other Tupinambis spp. (Mendoza & Noss, 2003; Winck, 2007). We intersected those areas
with landscape cover features, ie., we selected "mini-landscapes", for further
characterization with landscape metrics (Westphal et al., 2003). To determine landscape
availability we selected mini-landscapes at random within the distribution area delimited by
the external polygon of the localities of presence for each species. We also quantified
landscape availability in the contact zone considering the external polygon of the localities
classified as sympatric.

2.3 Landscape analysis

The vegetation land-cover map of the province of Cérdoba was created by the
Multidisciplinary Institute of Plant Biology (IMBIV) of the National University of Cérdoba
and CONICET, Argentina (Zak, 2008). This map was obtained from the classification of
Landsat 5 TM images together with phytosociological data. The researchers originally
identified, described and mapped 19 land-cover types (Zak & Cabido, 2002). The
classification of the Landsat imagery was based on the application of a maximum likelihood
classifier using the sixth bands of the TM images and their Normalized Difference
Vegetation Index (NDVI). Training sites were determined after analysis and field
recognition of clusters defined by previous unsupervised classifications and the multivariate
analysis of Braun-Blanquet (1950) phytosociological releves.

We grouped the original vegetation land-cover map according to the ecological function of
the land-cover types for the bioecology of the study species. Among the environmental
factors that might influence behaviors in Squamata, vegetation structure would be of great
importance (Blouin-Demers & Weatherhead, 2001; Chiaraviglio & Bertona, 2007; Row &
Blouin-Demers, 2006) because it provides alternative thermal environments for
thermoregulation (Chiaraviglio, 2006) and might affect reproductive processes and life
history traits (Cardozo & Chiaraviglio, 2008; Cardozo & Chiaraviglio, 2011). Therefore,
according to the complexity of the vertical structure of the land covers, we determined three
major vegetation classes: forest, shrublands and low vertical structures (LVS). Forest
includes lowland forests and highland forests; shrublands includes lowland scrubs and
highland scrubs; and LVS vegetation includes natural grasslands, halophytes, cordgrass,
palustrine vegetation, cultural vegetation, saline zones, waterlogged soils, highland
grasslands and bare soils.

To obtain consistent fragmentation metrics, we refined image classification by applying a
moving window using the majority analysis (Baldi et al., 2006; Cardozo et al., 2007). We
assessed the configuration of the three major vegetation classes in each mini-landscape by
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calculating the following fragmentation metrics: a. Class Metrics: proportional abundance in
the landscape (PLAND) ; mean patch area (hectare) (AREA_MN); number of patches (NP);
landscape shape index (LSI), which is a measure of the total edge of each class and increases
as the patch type becomes more disaggregated; shape complexity (PARA_MN), which is
calculated as mean perimeter area ratio; heterogeneity (IJI), which increases when the
corresponding patch type becomes equally adjacent to all other patch types (i.e., maximally
interspersed and juxtaposed to other patch types); proximity (PROX_MN), which increases
as the neighborhood (defined as 2830 m to include the entire the area of the mini-landscape)
is increasingly occupied by patches of the same type and as those patches become closer and
more contiguous (or less fragmented) in distribution. b. Land Metrics: the total edge length
in the landscape (LSI); contagion (CONTAG), which increases when all patch types are
maximally aggregated and minimally interspersed (equal proportions of all pair-wise
adjacencies); diversity (SHDI), which increases as the number of different patch types (i.e.,
patch richness, PR) increases and/or the proportional distribution of area among patch
types becomes more equitable; contrast-weighted edge density (CWED) (metres per
hectare), which increases as the amount of edge in the landscape increases and/or as the
contrast in edges increases. We introduced the following edge contrast weights: forest-
shrubs=0.25, forest-LV5=0.99, shrubs-LVS=0.75. All metrics were calculated using FragStats
3.3 (Cardozo & Chiaraviglio, 2008; McGarigal & Marks, 1995; Rutledge, 2003).

2.4 Analyses

We compared the landscape-scale habitat availability in the allopatric and sympatric localities
areas of T. merianae and T. rufescens with Kruskall-Wallis test of landscape features of the
random mini-landscapes. Then we compared the landscape-scale habitat use and selection
between species by applying Wilcoxon test. Niche differentiation analysis was based on the
comparison of landscape features of the sympatric localities between the two species.
Intraspecific variations in habitat use were determined by comparing landscape features
between allopatric and sympatric localities for each species by applying Wilcoxon test. We also
analyzed the results in an information theoretical framework, which allowed us to examine
various models including interactions among variables. We fit the generalized linear models
(GLM) and employed the Akaike Information Criterion (AIC) to select the models (Westphal
et al.,, 2003) that best identify the landscape features determining species distribution. The
model with the lowest AIC was selected as the ‘best’ model (Mazerolle, 2006). These analyses
were performed with R: A Language and Environment for Statistical Computing (2011).

3. Results
3.1 Landscape-scale habitat availability

The configuration of the available landscape presented a gradient from the distribution area
of T. merianae to that of T.rufescens (SE-NW) (Table 1) of decreasing proportion (PLAND)
and mean area (AREA_MN) of LVS patches, and increasing values of these metrics for the
forest and shrubland areas. Along this gradient, toward the NW, LVS vegetation exhibited
greater edge length because of increasing disaggregation (LSI), and increased patch shape
complexity (PARA_MN). Shrublands became more interspersed (IJI), with more irregular
edges (PARA_MN), than to the SE.
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Landscape Landscape Landscape P value
availability availability  availability
T. merianae contact T. rufescens
zone
N=87 N=21 N=32
Class Metrics
PLAND LVS 93.23 74.33 64.11 <0.0001
Forest 4.26 25.64 26.09 0.0002
Shrublands 2.51 0.03 9.80 >0.9999
AREA_MN LVS 1347.24 849.46 684.06 <0.0001
Forest 27.01 127.40 147.10 0.0002
Shrublands 5.01 0.20 38.67 >0.9999
NP LVS 1.47 3.19 4.28 >0.9999
Forest 1.23 4.00 3.69 0.0042
Shrublands 1.34 0.86 3.00 >0.9999
LsI LVS 1.27 1.96 2.21 0.0004
Forest 2.48 2.49 2.84 >0.9999
Shrublands 3.02 1.30 2.58 >0.9999
PARA_MN LVS 40.35 107.40 145.21 0.0005
Forest 236.77 186.41 181.42 >0.9999
Shrublands 262.30 635.03 382.32 0.0013
PROX_MN LVS 21.99 28.67 54.19 >0.9999
Forest 9.63 26.59 26.84 >0.9999
Shrublands 16.64 0.01 21.28 >0.9999
IJ1 LVS 77.77 10.71 48.06 >0.9999
Forest 72.86 11.33 45.34 >0.9999
Shrublands 69.73 97.25 86.62 0.0040
Land Metrics
LSI 1.29 1.80 2.18 <0.0001
CWED 2.19 7.99 9.20 <0.0001
CONTAG 92.73 74.81 69.63 <0.0001
IJ1 74.77 13.58 49.86 0.0005
SHDI 0.11 0.35 0.46 <0.0001

Table 1. Landscape availability in the distribution areas of T. merianae and T. rufescens in

central Argentina.

The proximity (PROX_MN) among patches of the landscape cover types did not vary.
Regarding mean landscape metrics, diversity (SHDI), landscape shape index (LSI) and
contrast-weighted edge density (CWED) increased in the contact zone and in the
distribution area of T. rufescens. By contrast, connectivity (CONTAG) decreased, showing

more heterogeneous landscapes.



The Role of Landscape in Contact Zones of Sister Species of Lizards 167

3.2 Landscape-scale habitat use and selection

Although occurring in landscapes with prevailing LVS vegetation distributed in few large
patches, T. merianae selected landscapes with a greater proportion of forest and shrublands -
about 20%- than the available average -7%- (forest :W=6542.00, P<0.0001; shrubland:
W=6166.00, P=0.0008). Tupinambis merianae required forest patches of an average of 50 ha
and shrub patches of 30 ha (Fig. 2 a).

Tupinambis rufescens also selected landscapes that are different from those available, with
low proportion of LVS vegetation disaggregated in patches, and a high proportion of forest
and shrubs, reaching 56%, which is slightly higher than landscape availability - 36%- (LVS:
W=1210.00, P<0.0223; forest: W=931.00, P=0.1240; shrublands: W=951.00, P=0.2235).
Landscapes selected by T. rufescens presented more forest patches than landscapes selected
by T. merianae. Tupinambis rufescens required forest patches of approximately 224 ha and
shrub patches of 188 ha (Fig. 2 b).
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Fig. 2. Landscape use of T. merianae (green) and T. rufescens (red): (a) Percentage of
landscape (PLAND); (b) Mean patch area (AREA_MN).

. g

Species differed in the landscape-scale habitat use in terms of proportion of land cover
types and mean area of the patches (LVS: PLAND, W=946.00, P<0.0001, AREA_MN,
W=955.00, P<0.0001; forest, PLAND, W=22385, P<0.0001, AREA_MN, W=22125,
P<0.0001; shrublands, PLAND, W=1995.00, p=0.0047, AREA_MN, W=2010.00, P=0.0032).
Moreover, landscapes used by T. rufescens presented patches of LVS vegetation with more
complex shape (PARA_MN) and more compact forest patches than landscapes used by
T.merianae. Tupinambis rufescens used landscapes where LVS patches and forest patches
exhibit greater proximity than landscapes used by T. merianae. The amount and contrast of
edges (LSI and CWED) and diversity (SHDI) differed between landscapes used by both
species (Table 2).
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T. merianae T. rufescens P value
N=69 N=32
Class Metrics

NP LVS 2.52 5.16 0.0001
Forest 3.45 431 0.0389

Shrublands 3.09 3.56 0.1161

LSI LVS 1.72 2.50 0.0001
Forest 2.68 2.68 0.6500

Shrublands 2.96 2.73 0.6385

PARA_MN LVS 76.87 201.44 <0.0001
Forest 244.85 183.95 0.0132

Shrublands 369.32 289.04 0.1980

PROX_MN LVS 21.24 38.74 0.0003
Forest 8.35 30.09 0.0021

Shrublands 22.75 14.55 0.6023

IJI LVS 58.22 56.44 0.6224
Forest 53.35 47.75 0.6815
Shrublands 72.92 73.85 >(0.9999

Land Metrics

LSI 1.77 2.31 0.0013
CWED 5.75 9.57 0.0033
CONTAG 82.60 62.56 0.0001
IJI 58.02 57.42 0.8055
SHDI 0.27 0.57 0.0002

Table 2. Landscape use of T. merianae and T. rufescens in central Argentina.

3.3 Landscape-scale habitat use and selection: Sympatry and allopatry

Tupinambis merianae both in allopatry and sympatry used similar landscapes in terms of
proportions of land-cover types (LVS: W=307.50, P=0.1943; forest: W=451.00, P=0.2690;
shrubs: W=360, P=0.6507). By contrast, T. rufescens in allopatry and sympatry used the
landscape differentially. In sympatry, this species used landscapes with lower proportion of
forest and shrubs, and higher proportion of LVS vegetation than in allopatry (LVS:
W=289.00, P=0.0042; forest: W=161.00, P=0.0399; shrubs: W=151.50, P=0.0136). Landscape
use did not differ between T. rufescens and T. merianae in sympatry, according to proportion
of land cover types (LVS: W=145.50, P=0.6423; forest: W=134.00, P=0.8386; shrubs:
W=136.50, P=0.9483) (Fig. 3a). Landscape-scale habitat use did not differ from landscape
availability in either species (PLAND: LSV: H=55, P=0.7601; forest: H=1.67, P=0.4315;
shrubs: H=0.10, P=0.9401).

Landscape-scale habitat use did not differ between T. rufescens and T. merianae in sympatry in
terms of mean patch area (LVS: W=149.50, P=0.4859; forest: W=134.00, P=0.8386; shrubs:
W=136.50, P=0.9483) or number of patches. Tupinambis rufescens in sympatry used landscapes
with fewer patches of forest and shrubs than those used in allopatry (Table 3). In addition,
shrubland patches were smaller and LVS vegetation patches were larger than in allopatry
(LVS: W=284.00, P=0.0076; forest: W=177.00, P=0.1498; shrubs: W=155.00, P=0.0197) (Fig. 3b).
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Fig. 3. Landscape use of T. merianae (green) and T. rufescens (red) in allopatry (dark) and
sympatry (light). (a) Percentage of landscape (PLAND); (b) Mean patch area (AREA_MN).

Shape complexity (PARA_MN) of land cover types did not vary within or between species
in sympatry (Table 3). Tupinambis rufescens in sympatry used landscapes with more
dispersed forest patches (PROX_MN) than those used in allopatry. Landscapes used by
T.rufescens in sympatry presented lower amount of edge (LSI) than those used in allopatry.
Tupinambis merianae in sympatry used landscapes with shrubland patches more dispersed
and with lower amount of edge than those used in allopatry.

T.

T.

P

T.

T. P

P value

merianae merianae value rufescens rufescens value Interspecific

allopatry sympatry allopatry sympatry sympatry
N=58 N=11 N=19 N=13
Class
Metrics
NP LVS 2.59 218 0.8619 532 492 02704 0.1541
Forest 3.40 373 02711 5.68 231 0.0020 0.3034
Shrublands  3.55 0.64 04358 5.00 146 0.0084 0.9739
LSI LVS 1.70 185 02344 276 214 0.0654 0.6843
Forest 2.78 232 04050 278 245 0.3893  0.7440
Shrublands  3.24 152 0.0190 293 209 01265 0.2809
PARA_MN LVS 80.35 5851 0.4166 22922 16298 0.0926  0.3529
Forest 24815 23332 0.2870 20217 14550 0.1761 0.1777
Shrublands 335.32  539.34 0.0613 287.42 29424 0.8359 0.1473
PROX_MN LVS 20.67 2424 08061 48.75 2487 0.0988  0.2314
Forest 10.28 1.57 01304 40.33 849 0.0581  0.0972
Shrublands 2730  0.0016 0.0033 17.88 390 04035 0.1258
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T. T. P T. T. P P value
merianae merianae value rufescens rufescens value Interspecific
allopatry sympatry allopatry sympatry sympatry

N=58 N=11 N=19 N=13
IJI LVS 66.51 16.77 0.0105 55.44 60.19 0.8415  0.2207

Forest 57.40 33.08 0.3301 45.35 56.77 0.6892  0.8065
Shrublands  71.81 78.52 0.1722 74.83 7019 0.6886  0.5221

Land
Metrics
LSI 1.79 1.66 04460 2.64 1.83 0.0015 0.8845
CWED 5.65 6.27 03355 11.07 739 01028 0.9537
CONTAG 82.59 82.70 0.3614 57.21 70.39 01112 0.3236
IJ1 65.71 19.58 0.0059 56.06 62.53 0.4839 0.2207
SHDI 0.28 0.23 04612 0.68 040 0.0148  0.2958

Table 3. Comparison of landscape use in allopatry and sympatry of T. merianae and T.
rufescens in central Argentina.

The amount of edge of the land-cover types in the landscapes did not vary between species
in sympatry. Tupinambis rufescens in sympatry used less diverse landscapes (SHDI) than in
allopatry. Tupinambis merianae in sympatry used less interspersed landscapes (IJI) than in
allopatry because the LVS vegetation was less juxtaposed than in allopatry. Land metrics
and proximity of land-cover types did not differ between species in sympatry.

3.4 Model selection

According to the lowest AIC, the presence of T. merianae at landscape scale is determined by
the proportion and the area of the patches of the shrublands, and the number of patches of
forest (residual deviance: 80.55, AIC: 86.55), and the presence of T. rufescens by the mean
area of the patches of shrublands and the proportion of forest in the landscape (residual
deviance: 81.63, AIC: 87.63).

4. Discussion

The role of the landscape for reptiles has been largely discussed (Blouin-Demers &
Weatherhead, 2001; Cardozo et al., 2007; Driscoll, 2004; Luiselli & Capizzi, 1997; Mac Nally
& Brown, 2001; Marchand & Litvaitis, 2004; Stow & Sunnucks, 2004). However, the novelty
of our approach lies in the importance of landscape conservation to the maintenance of
ecological interactions between lizard sister species. Since landscape ecology analysis is
useful to gain a better understanding of environmental suitability (Fouquet et al., 2010), the
present work provides useful knowledge for the conservation of these species.

Identifying the habitat characteristics that regulate the ecological processes of reptiles is
imperative to determine threats to the species (Urbina-Cardona et al., 2006). Our results
showed that the configuration of the available landscape presented a gradient from the
distribution area of T. merianae to that of T.rufescens (SE-NW) of decreasing proportion of
mean area of LVS patches and increasing proportion of forest and shrublands area. Along
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this gradient, the landscape became more heterogeneous. These results show that landscape
configuration is a main factor regulating the spatial distribution of ecologically similar
species and has a central role in contact zones. Therefore, changes in distribution-related
factors at landscape scale, such us habitat loss, might pose a threat for herpetofauna (Filippi
& Luiselli, 2000).

Moreover, besides understanding how landscape patterns provide resource heterogeneity in
the species distribution areas, it is vitally important to elucidate how these species use that
heterogeneity i.e. , species might reveal diverse responses to the spatial variations in habitat
resources (Cagle, 2008; Urbina-Cardona et al., 2006). We observed that species are selective
on landscape patterns; for example, although occurring in landscapes with prevailing LVS
vegetation distributed in few large patches, T. merianae selected landscapes with a greater
proportion of forest and shrubs. Tupinambis rufescens also selected landscapes that are
different from those available, with low proportion of LVS vegetation disaggregated in
patches, and a high proportion of forest and shrubs. Considering the relevance of forest and
shrublands to both species, the present results might guide conservation efforts including
landscape-level process-oriented considerations.

Although morphological similarity among species induces niche similarity because
behavioral and ecological activities of animals are associated with morphology (Losos, 1990;
Pianka, 1986) we observed that these sister species differ in several features of the
landscape-scale habitat use (e.g., shape complexity, patch proximity, length of edges and
diversity). Taking into account the diversity of responses of the species, conservation
strategies should be species-specific (Keogh et al., 2001). Our results indicate that T. rufescens
and T. merianae have complex habitat requirements. Specialized habitat requirements make
species more vulnerable to extinction (CITES, 2010; Santos et al., 2009; Webb et al., 2002).
Since T. rufescens and T. merianae showed differences in landscape-scale habitat
requirements, planning of conservation strategies should consider such interspecific
heterogeneity.

Although the results obtained showed that species differed in the landscape-scale habitat
use in their distribution areas, in the contact zone where species are in sympatry, and
therefore have the same landscape-scale habitat availability, interespecific interactions
would represent a significant pressure on the use of the resources. When we analyzed niche
differentiation in terms of landscape-scale resources, we observed that species did not differ
in the use of landscape resources in contact zones. Both species used landscapes with similar
proportions of land-cover types, mean patch area and number of patches; further research is
need to elucidate if the coexistence of these species could be explained by niche divergence
at local scale. Furthermore, the results obtained enable us to get a better understanding of
the strategies of the species in sympatric zones in terms of landscape-scale habitat use and
selection. Tupinambis merianae both in allopatry and sympatry used similar landscapes. By
contrast, T. rufescens in allopatry and sympatry used the landscape differentially, showing
niche modification. In sympatry this species used landscapes with lower proportion of
forest and shrubs, and higher proportion of LVS vegetation than in allopatry. Therefore,
despite their ecological and morphological similarity, the species respond differently to
spatial changes in landscape structure. Moreover, we remark the importance of landscape
heterogeneity for the maintenance of species interactions in the contact zone.
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5. Conclusion

Understanding the associations between landscape conservation status and distribution of
sister species in contact zones might be useful to design conservation plans not only for
individual species but also for ecological systems. Among the weaknesses of the regional
conservation plans, poor information regarding behavioural ecology is one of the
fundamental issues (The Nature Conservancy et al., 2005). To know whether species might be
threatened by habitat change it is necessary to determine the relation between ecological
processes and environmental patterns (Cardozo & Chiaraviglio, 2008). Our study provides
useful knowledge about the important role of native forest and shrublands in allopatric and
sympatric distribution areas of the lizard species. Furthermore, similar allopatry-simpatry
systems might be occurring in this contact zone, which -as we mentioned above- coincides
principally with the arid South American Gran Chaco. Considering that only 9% of the South
American Gran Chaco is protected (The Nature Conservancy et al., 2005), we underline the
need for efficient control of deforestation, protection of forest remnants and establishment of
corridors. According to Beaudry et al. (2010) regional-scale conservation planning has to
answer specific questions, such as the type of habitat that is needed and where it should be
protected. The present work provides information that may be useful to guide conservation
plans. Efforts to prevent habitat loss should involve preserving not only allopatric areas but
also these critical heterogeneous sympatric areas where biological interactions might modify
ecological processes of species (Brito et al., 2009; Santos et al., 2009).
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